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A ciência é a busca desinteressada 

pela busca objetiva a respeito do 

mundo natural (Richard Dawkins).  



RESUMO 

 

O xaréu C. hippos é um carangídeo de grande importância econômica ao longo da sua 

distribuição transoceânica. Apesar do apelo econômico, a estrutura e diversidade genética, bem 

como aspectos bioecológicos da espécie permanecem pouco explorados. Desta forma, o 

presente estudo teve como objetivo investigar a estrutura e diversidade genética de C. hippos 

na costa Nordeste do Brasil, através de três marcadores: COI e região controle D-loop 

(mtDNA), e o íntron 1 da proteína ribossomal S7 (nuDNA), comparando os dados desta região 

com os disponíveis nos bancos de dados (GenBank e BOLD), em uma abordagem 

transoceânica. Os dados foram testados perante análises tradicionais de genética de populações 

e demografia histórica. Ambos os marcadores mitocondriais revelaram a presença de duas 

linhagens coexistentes geograficamente, tanto na abordagem regional quanto na transoceânica, 

com altos e significativos valores de FST par-a-par (COI: 0,94; RC: 0,84). Uma estruturação 

genética marcante foi observada entre Estados Unidos (Atlântico Norte) versus Brasil 

(Atlântico Sul) e Colômbia (Mar do Caribe), com altos e significativos níveis de FST par-a-par, 

que sugerem possível ausência de fluxo gênico entre o Atlântico Norte e as demais. Este padrão 

pode estar relacionado à transição entre os climas tropical-temperado das regiões. Este cenário 

de estruturação, permite o estabelecimento de duas unidades de manejo preliminares: 1) 

Atlântico Norte e Golfo do México e 2) Mar do Caribe e Atlântico Sudoeste. Para a abordagem 

regional, o íntron nuclear 1-S7 revelou um cenário de homogeneidade genética, que poderia 

sugerir um fluxo gênico mediado pelos machos. A história demográfica da espécie na região 

pode estar intimamente relacionada aos ciclos glaciais e interglaciais pleistocênicos. Durante 

os períodos de extensão das camadas de gelo, as linhagens podem ter utilizado diferentes 

refúgios, mantendo-se isoladas, favorecendo a fixação de mutações no material mitocondrial, 

que evolui muito mais rapidamente que o nuclear. Esta alopatria inicial é reforçada pelas altas 

distâncias genéticas (COI=2,05%; RC=29,6%) que poderia sugerir diversidade críptica caso 

apenas os dados mitocondriais estivessem em análise. Já durante os ciclos interglaciais, pode 

ter havido contato secundário entre estas linhagens, como revelado pela análise de distribuição 

mismatch. Neste período, o material nuclear pode ter recombinado, enquanto o mitocondrial 

não. Desta forma, a história demográfica explica a estruturação genética profunda em duas 

matrilinhagens, atualmente simpátricas, reforçando a influência das glaciações em moldar a 

estrutura genética das espécies marinhas.  

Palavras-chave: Xaréu. Marcadores Moleculares. História demográfica.  



ABSTRACT 

 

The crevalle jack Caranx hippos is a carangid of great economic importance throughout its 

transoceanic distribution. Despite its large economic potential, genetic structure and diversity, 

as well as the bioecological aspects of species, remain poorly explored. Thus, the aim of the 

present study was to investigate the diversity and genetic structure of C. hippos in Brazilian 

Northeast coast by analyzing three molecular markers: Cytochrome C Oxidase Subunit I (COI) 

and control region D-loop (mtDNA), and the first intron of S7 ribosomal protein (nuDNA), 

comparing this data with those available at public database (GenBank e BOLD), in a 

transoceanic approach. All data was tested by traditional analysis of population genetics and 

demographic history. All mitochondrial markers showed the presence of two geographically 

coexistent lineages, both in the regional and transoceanic approaches, with high and significant 

FST pairwise values (COI: 0.94; RC: 0.84), suggesting possible absence of genetic flow. A 

deep genetic structuring was found between the United States (North Atlantic) versus Brazil 

(South Atlantic) and Colombia (Caribbean Sea), with high and significant FST pairwise values 

suggesting possible absence of gene flow between North Atlantic and the other basins. This 

pattern may be related to the transition between the tropical-temperate climates of the regions. 

This scenario allows the establishment of two preliminary management units: 1) North Atlantic 

and Gulf of Mexico, and 2) Caribbean Sea and South Atlantic. The nuclear intron 1-S7 revealed, 

in the regional approach, a genetic homogeneity scenario, which could suggest gene flow 

mediated by males. The species demographic history in the region may be closely related with 

Pleistocene glacial and interglacial cycles. Over the extension period of ice sheets, the lineages 

may have used different refuges, remaining isolated, favoring the fixation of mutations in 

mitochondrial material, that evolves much faster than the nuclear regions. This initial allopatry 

is reinforced by the deep genetic distance (COI=2,05%; RC=29,6%), which could suggest 

cryptic diversity if only mitochondrial data were analyzed. During the inter-glacial cycles, there 

may have been secondary contact between the matrilineages, as shown by the mismatch 

distribution analysis. During this period, nuclear material may have recombined, while 

mitochondrial material may not. In this way, the demographic history explains the profound 

genetic structure in two matrilineages, currently sympatric, reinforcing the influence of 

glaciations in shaping the genetic structure of marine species. 

Keywords: Crevalle jack. Molecular markers. Demographic history.  
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1 INTRODUÇÃO 

 

O número de estudos acerca da conectividade genética, entre diferentes populações de 

organismos marinhos tem aumentado ao longo dos últimos anos. Estes dados são de extrema 

importância, uma vez que a migração se caracteriza como o mecanismo primário que orienta o 

fluxo gênico, e a sua magnitude influencia diretamente a estrutura das populações (Slatkin, 

2018). Apesar de o ambiente marinho apresentar menos barreiras físicas ao fluxo gênico em 

comparação ao ambiente terrestre, a estruturação genético-evolutiva pode ser influenciada por 

diversos fatores como diferenças de salinidade, temperatura, correntes oceânicas, 

características biológicas e históricas de cada táxon (Nielsen et al., 2004; Crow et al., 2007; 

White et al., 2010; dos Santos Freitas et al., 2017; Silva et al., 2018; Laurrabaquio-A et al., 

2019; Staveley et al., 2019; Chen et al., 2020; McKeown et al., 2020; Torrado et al., 2020; 

Sadeghi et al., 2021). Neste contexto, ferramentas moleculares têm se mostrado eficientes para 

revisão da ideia de panmixia, e diversos casos de estruturação populacional, mesmo em 

pequenas distâncias geográficas, vêm sendo elucidados (Santos et al., 2003, 2006; dos Santos 

Freitas et al., 2017; Gama-Maia & Torres, 2016; Pappalardo et al., 2017; Silva et al., 2018; 

Coppinger et al., 2019; Chen et al., 2020; Dou et al., 2020; Neves et al., 2020).  

A identificação de estoques pesqueiros vem sendo um dos grandes desafios da ciência 

pesqueira e vários métodos têm sido oferecidos para melhor reconhecer tais unidades 

exploráveis (Punt, 2019). No geral, um estoque é definido como uma população biológica ou 

meta-populações, como uma porção (deme) de uma população ou ainda como múltiplas 

populações caracterizadas por dinâmicas particulares (Cadrin et al., 2014; Cadrin, 2020). Em 

termos conservacionistas, melhor gerenciar e regulamentar a pesca é uma questão complexa e 

difícil (Frankham et al., 2008), envolvendo diretrizes econômicas e ambientais. Por outro lado, 

a pressão pesqueira, na ausência de medidas regentes da sustentabilidade, pode diminuir os 

tamanhos populacionais efetivos, potencializando os efeitos da deriva genética e da endogamia 

(Allendorf et al., 2014; Pinsky & Palumbi, 2014), levando à perda de diversidade genética e, 

consequentemente, potencial evolutivo/adaptativo (Frankham et al., 2008, 2010). Uma vez que 

minimizar tais efeitos é difícil, é necessária a formulação de uma gestão pesqueira, 

identificando unidades de manejo independentes a fim de preservar a variação genética local, 

evitando a sobrepesca e a perda do potencial evolutivo (Allendorf et al., 2014; Neves et al., 

2020). Tendo em vista que as unidades exploráveis (estoques) podem abrigar diferentes 

histórias evolutivas, elas requerem ser bem caracterizadas, a fim de que sejam manejadas de 
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forma igualmente distinta (Bickford et al., 2007; Rissler & Apodaca, 2007). 

A família Carangidae, composta por 30 gêneros e aproximadamente 147 espécies, 

representa um dos grupos de peixes de maior importância ecológica e econômica, com destaque 

para o gênero Caranx. Smith-Vaniz & Carpenter (2007) revisaram o complexo de C. hippos, 

que consiste em pelo menos três espécies distintas, e descreveram uma nova espécie: C. hippos 

(Linnaeus, 1766; Atlântico Oriental e Ocidental), C. caninus (Günther, 1868; Pacífico), e C. 

fischeri (Atlântico Oriental, incluindo Mediterrâneo e Ilha da Ascenção). Caranx hippos, 

popularmente conhecida como xaréu, consiste em uma espécie migratória, sendo um dos 

carangídeos mais abundantes no Oceano Atlântico (McBride & McKown, 2000; Lawson et al., 

2013). Esta espécie apresenta uma alta longevidade, podendo chegar a 19 anos, medir 124 cm, 

apesar de serem mais comuns os tamanhos em torno de 60 cm e peso em cerca de 32 kg (Smith-

Vaniz et al., 2019).  

Sua ampla distribuição pode ser associada à desova pelágica, com liberação de um 

grande número de ovos e longa duração do período larval (PLD – Pelagic Larval Duration), 

comum em carangídeos (Lawson et al., 2013). Considerada uma espécie pelágica e que habita 

ambientes oceânicos, utiliza os ambientes estuarinos como berçário durante os estágios iniciais 

do desenvolvimento, para onde migram em grandes cardumes (Kwei, 1978; Smith-Vaniz & 

Carpenter, 2007). Esta característica confere grande vulnerabilidade à espécie, uma vez que os 

indivíduos podem ser capturados em grandes volumes antes da maturação sexual, afetando 

diretamente a renovação das populações (Nóbrega et al., 2009; Altamar et al., 2015).  

Além disso, a espécie se destaca como importante recurso na pesca artesanal, recreativa, 

industrial e de subsistência. O ápice da sua captura ocorreu nos anos 60, com destaque para o 

setor industrial, capturando cerca de 42 mil toneladas (Pauly et al., 2020). No mesmo ano, a 

Angola teve os maiores valores de captura, sem especificação do setor, de cerca de 40 mil 

toneladas, com uma queda considerável nos anos seguintes, chegando a 0 em 1970, o que pode 

ser relacionado a uma possível sobreexplotação do recurso. Já no Brasil, o pico da exploração 

foi em 1998, com captura de cerca de quatro mil toneladas. Na região Nordeste do país, a 

espécie representa um dos grandes volumes de desembarcados desde os anos 90. O estado da 

Bahia já liderou o ranking da exploração na região entre 1995-2007, com uma média de 710 

toneladas por ano, com pico de exploração em 1998 com 2547 toneladas, caindo para 265 

toneladas em 2005. Por outro lado, os menores volumes capturados foram identificados no Piauí 

e no Rio Grande do Norte, com quatro e 8,75 toneladas, respectivamente (Boletim da pesca, 

1995-2007).  
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Caranx hippos é classificada como “Least Concern” pela IUCN (International Union 

for Conservation of Nature; Smith-Vaniz et al., 2019). Apesar disso, a espécie é potencialmente 

vulnerável à sobrepesca regional devido à pesca de rede de arrasto, uma vez que esta arte de 

pesca não seleciona um tamanho mínimo a ser pescado. Assim, apesar da sua feição artesanal, 

tal estratégia de captura pode impor uma grande ameaça aos estoques como já observado pela 

literatura (Giglio et al., 2015; Santana et al., 2020), uma vez que retira da natureza indivíduos 

que ainda não atingiram a primeira idade de maturação sexual. Como exemplo já aqui esboçado, 

algumas áreas já apresentaram declínios e/ou oscilações quanto ao volume pescado e, apesar 

deste cenário, não existem planos de manejo específicos para C. hippos. Além disso, 

informações acerca da sua estrutura genética e/ou delimitação do estoque, essenciais para o 

desenvolvimento de medidas efetivas de manejo, são escassas e focadas apenas em marcadores 

mitocondriais, oferecendo uma visão parcial da estrutura genética da espécie. Cabe destacar 

que vêm sendo indicado o uso de marcadores nucleares (biparentais) em tais abordagens, 

diminuindo o possível viés do termo “gene tree”, que representa a possibilidade de reportar a 

evolução do locus e não da estrutura genética da espécie (da Silva et al., 2016). 

No que se refere aos estudos de estruturação genética em C. hippos, poucos estudos 

atenderam à demanda de uso de procedimentos genético-moleculares para melhor 

identificar/caracterizar os estoques explorados. Caiafa-Hernández et al. (2018) identificaram 

ausência de diferenciação populacional, apesar de haver a presença de dois grupos coexistentes 

na região do Caribe Colombiano para dados mitocondriais (região controle D-loop e o gene 

Citocromo Oxidase Subunidade I – COI). Mais recentemente, Escobar et al. (2019) objetivou 

identificar por meio do DNA as espécies exploradas pela pesca no Caribe Colombiano (Baía de 

Cartagena) e identificou a ocorrência de C. hippos entre tais espécies. Os autores ainda 

identificaram um nível de variação genética alto para a espécie (0,93), além de mostrar a 

estruturação populacional entre as áreas amostradas da Colômbia, do Brasil e do México para 

dados de COI.  

Apesar de todos estes estudos, ainda é muito incipiente o conhecimento sobre a 

amplitude geográfica da variação genética de C. hippos em áreas onde este é um importante 

recurso pesqueiro. Além disso, a ampliação das áreas amostradas do Atlântico tropical, 

associada à geração de dados que permitam a comparação com aqueles já existentes, permitirá 

avaliar de forma mais abrangente os limites e a quantidade de estoques exploráveis de C. hippos 

no Atlântico tropical. Assim, o presente estudo teve como objetivo investigar a diversidade e 

estrutura genético-evolutiva e populacional de Caranx hippos, em uma abordagem regional 
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(costa Nordeste do Brasil), a partir de dados multiloci. Com parte dos dados genéticos obtidos 

na região, o estudo também objetivou compará-los com aqueles disponíveis nos bancos de 

dados de outras regiões de ocorrência da espécie, em uma abordagem transoceânica. Além 

disso, nós testamos o atual status de conservação (“Least Concern”) atribuído à espécie, 

confrontando isso aos níveis de diversidade genética observados para a espécie até o momento. 

Os dados obtidos serão de fundamental importância para a futura elaboração de plano de manejo 

da espécie, já que não existe nenhum (Smith-Vaniz et al., 2019), a fim de evitar a 

sobreexplotação do recurso.  

1.1 OBJETIVOS 

1.1.1 Objetivo geral 

Investigar a diversidade e estrutura genético-evolutiva populacional de Caranx hippos, na costa 

Nordeste do Brasil, comparando os dados desta região com os disponíveis nos bancos de dados, 

numa abordagem transoceânica.   

1.1.2 Objetivos específicos 

a) Testar a estruturação genética de Caranx hippos, tanto dentro da região Nordeste do 

Brasil quanto quando comparada a outras regiões;  

b) Testar os dados perante análises de demografia histórica; 

c) Associar os níveis de diversidade genética ao status de conservação da espécie; 

d) Mediante as evidências genéticas observadas, delinear possíveis estratégias 

conservacionistas para a espécie. 
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2 REFERENCIAL TEÓRICO 

2.1 CONECTIVIDADE EM AMBIENTE MARINHO: COMO AS POPULAÇÕES SE 

ESTRUTURAM? 

 

O ambiente marinho é conhecido como aberto, com populações estruturadas em 

metapopulações, onde o movimento/troca de indivíduos entre diferentes populações mantém a 

conectividade entre elas (Cowen & Sponaugle, 2009). O grau de conectividade populacional 

tem consequências genéticas e demográficas (Sheaves, 2009; Frisk et al., 2014). A 

conectividade genética reflete o quanto o fluxo gênico influencia a história evolutiva das 

populações. Já a conectividade demográfica reflete o impacto da conexão populacional sobre 

as taxas de crescimento e declínio da mesma (Lowe & Allendorf, 2010; Dubois et al., 2016). 

Seja do ponto de vista genético ou demográfico, um conhecimento claro acerca da 

conectividade e, consequentemente, da estruturação das populações é de extrema importância 

para a manutenção da biodiversidade e elaboração de planos de manejo efetivos (Palumbi, 

2003; Cowen et al., 2006).    

Além da ausência de grandes barreiras físicas ao fluxo gênico, quando comparado ao 

ambiente terrestre e de água doce, características biológicas de muitos táxons marinhos 

reforçam a ideia de panmixia em ambiente marinho (Palumbi, 1992; Selkoe et al., 2014; 2016). 

Apesar de o poder dispersivo ser, muitas vezes, limitado na fase adulta, com exceção das 

espécies pelágicas, muitos táxons possuem histórias de vida que incluem estágios iniciais de 

desenvolvimento potencialmente dispersivos (Cowen et al., 2006). Para isto, as correntes 

oceânicas desempenham um papel chave, transportando ovos e larvas, promovendo a conexão 

entre longas distâncias (Cowen et al., 2006). Além disso, o longo período de duração larval 

(PLD – Pelagic Larval Duration) presente em muitas espécies marinhas é bastante associado 

com a alta conectividade e consequente homogeneização das populações, apesar de não ser uma 

regra (Bradbury et al., 2008).  

O grau de conectividade e o fluxo gênico são os principais drivers da dinâmica 

populacional, moldando os padrões da estrutura genética das populações marinhas. Desta 

forma, determinam até que ponto uma população pode ser considerada uma única unidade 

(Cowen et al., 2000; Hauser & Carvalho, 2008; Slatkin, 2018). Apesar de muitos fatores 

contribuírem para a homogeneidade, a estruturação populacional de táxons marinhos pode ser 

promovida por correntes oceânicas, zonas de convergência de correntes e giros oceânicos 
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(Machado-Schiaffino et al., 2010; White et al., 2010; Borrero-Perez et al., 2011; McKeown et 

al., 2020), diferenças de temperatura (diferenciação genética entre zonas frias e quentes; Crow 

et al., 2007; Lehnert et al. 2019; Staveley et al., 2019; Torrado et al., 2020), gradientes de 

salinidade (Nielsen et al., 2004; Sadeghi et al., 2021), características comportamentais de cada 

espécie (filopatria, residência, e baixo potencial dispersivo; de Campos Telles et al., 2011; 

Secor, 2015; Flowers et al., 2016; Silva et al., 2018; Day et al., 2019; Félix-Lopez et al., 2019; 

Laurrabaquio-A et al., 2019; Faria et al., 2020) ou ainda eventos históricos como as glaciações 

pleistocênicas (oscilações no nível e temperaturas do mar; Shen et al., 2011; Chen et al., 2020; 

Zhao et al., 2020). Neste contexto, o paradigma da panmixia em ambiente marinho vem sendo 

revisto e o número de estudos sobre os padrões de conectividade das espécies tem aumentado 

revelando, inclusive, casos de estruturação populacional entre pequenas distâncias geográficas 

(Wilson et al., 2019; Lehnert et al., 2019).  

Investigando as populações de Menticirrhus americanus (peixe betara) ao longo da 

costa da América do Sul, dos Santos Freitas et al. (2017) observaram evidências de estruturação 

genética. Utilizando dados da região controle mitocondrial, observaram que M. americanus é 

composta por três grupos: Norte e Nordeste do Brasil, Sul e Sudeste do Brasil, e Uruguai. 

Apesar de a estruturação dos grupos brasileiros ser baixa à alta (FST variando entre -0,003 e 

0,446, sendo maiores entre populações de grupos distintos) e compartilhamento de três 

haplótipos, há diferenciação genética muito alta e significativa entre os betaras do Brasil e do 

Uruguai, com um FST médio de 0,83. O padrão filogeográfico pode estar associado à presença 

de duas barreiras ao fluxo gênico: a cadeia de montanhas de Vitória-Trindade, no Espírito 

Santo, separando parcialmente os dois grupos brasileiros; e a zona de convergência entre as 

correntes do Brasil e das Malvinas.  

Em 2019, Mattos et al. realizaram um estudo de filogeografia comparada entre duas 

espécies de crustáceos com estratégias de vida completamente distintas. Enquanto Ocypode 

quadrata (caranguejos fantasma) apresenta um extenso período de duração larval (cerca de três 

meses), Excirolana braziliensis (isópode) possui um desenvolvimento direto. Com amostras 

coletadas ao longo da costa brasileira, utilizando o gene mitocondrial 16S, E. braziliensis foi 

dividida em quatro linhagens, com limites de distribuição relacionados à transição de correntes 

tropical-subtropical. Já O. quadrata apresentou baixa diferenciação, mesmo ao longo de cerca 

de 7 mil km. O estudo relaciona dois mecanismos de estruturação populacional: fatores 

abióticos (temperatura e correntes oceânicas) e características biológicas de cada táxon, o que 

reforça, mesmo em espécies co-distribuídas, padrões distintos de estruturação populacional.  



21 
 

Dou et al. (2020) investigaram a estrutura genética de Cistopus indicus, espécie de polvo 

amplamente explorada, ao longo da costa Sul e Leste da China. Utilizando dados do marcador 

mitocondrial citocromo b (Cytb), os autores identificaram a presença de duas linhagens ao 

longo das duas regiões analisadas. No geral, valores altos e significativos de FST foram 

observados, mesmo em curtas distâncias geográficas, sendo maiores entre populações de 

linhagens distintas. As costas de Shacheng e Whenzhou, Norte da China, apesar de serem 

separadas por apenas 1700 km, aproximadamente, apresentaram um valor moderado e 

significativo de FST  de 0,09457, indicativo de diferenciação genética. A estrutura populacional 

de C. indicus foi associada ao baixo potencial dispersivo da espécie, sendo importante para 

futuros planos de manejo.  

Recentemente, Neves et al. (2020) investigaram a estrutura genética de Spondyliosoma 

cantharus, espécie de pargo amplamente explorada, ao longo do Atlântico Norte Oriental, Mar 

Mediterrâneo, Golfo da Guiné e Cabo Verde. Utilizando Cytb (mtDNA) e o íntron nuclear da 

proteína ribossomal S7, valores de FST altos e significativos foram encontrados entre as 

diferentes localidades para ambos os marcadores, sem estruturação dentro de cada uma delas. 

A estruturação populacional foi relacionada com as oscilações da temperatura e do nível do mar 

ocorridas durante as glaciações pleistocênicas, a partir do uso de diferentes refúgios, originando 

linhagens distintas.  

Além dos fatores citados acima, a estruturação e diferenciação populacional no 

ambiente marinho pode ser promovida por diferenças sazonais (e.g. temperatura, salinidade, 

duração do dia) que ocorrem no ambiente, associadas a características ecológicas de cada táxon 

(e.g. períodos de desova, migrações sazonais). Kovach et al. (2010) estudaram a estrutura 

genética de Gadus morhua na costa dos Estados Unidos e diferenças genéticas sazonais e 

espaciais foram observadas utilizando SNPs (Single Nucleotide Polymorphism) e 

microssatélites, em três grupos distintos. A desova da primavera, chamada de grupo Norte, 

abrangendo amostras do Golfo de Maine e Massachusetts; desova do inverno, chamada de 

grupo Sul, abrangendo amostras do Golfo de Maine e Cape Code; e a desova do inverno tardio, 

chamada também de grupo norte, abrangendo amostras do Golfo de Maine e George Banks. 

Observando os grupos, pôde-se observar sobreposição espacial, com diferenciação genética 

sutil mas significativa entre as desovas (FST médio = 0,0085), mesmo dentro da mesma baía 

(Golfo de Maine) em estações reprodutivas distintas.  
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Em 2015, Rosser (2015) encontrou um padrão similar investigando a estrutura genética 

de Acropora samoensis, espécie de coral, nos mares da Austrália. A espécie possui dois 

períodos de desova sazonais, sendo um durante a primavera e outro durante o outono, sendo 

coletadas amostras em cada um destes períodos. Utilizando 13 loci de microssatélites, a região 

controle mitocondrial, e os íntrons nucleares PaxC e Calmodulina, valores de FST altos e 

significativos entre as duas coortes reprodutivas foram observados para todos os marcadores, 

com exceção da região controle. Para os microssatélites, a análise de estruturação revelou um 

K=2 populações, congruentes com os dois períodos reprodutivos. Dada a discordância entre os 

marcadores, o autor sugere que o isolamento reprodutivo não é completo, mas que os dois 

períodos de desova representam potenciais espécies crípticas dentro da espécie nominal A. 

samoensis.  

Para o arenque Clupea harengus, alguns estudos já demonstram que a estruturação 

populacional é relacionada com os períodos de desova da espécie, que ocorre durante a 

primavera e o outono. Lamichhaney et al. (2017) sequenciaram todo o genoma da espécie para 

investigar os padrões de estruturação através de SNPs (Single Nucleotide Polymorphism) ao 

longo dos dois lados do Atlântico Norte e Mar Báltico. No geral, os agrupamentos ocorreram 

por sítio amostral, com cada período de desova formando um grupo único, apesar de amostras 

de diferentes períodos de desova serem mais similares entre si que quando comparadas ao 

mesmo período em uma localidade distinta. Foi observada uma maior associação de três genes 

com o padrão de estruturação sazonal observado, sobrepostos em todas as localidades, com 

diferenças associadas à pressão da seleção natural: TSHR (Thyroid-Stimulating Hormone 

Receptor), SOX11 (SOX 11 Transcription Factor), e Calmodulina. Estes genes estão 

relacionados à regulação do fotoperíodo e podem estar associados às diferenças na duração do 

dia que ocorrem ao longo das estações. Kerr et al. (2019) encontraram padrão similar utilizando 

amostras do Canadá e, em uma análise temporal (2005 e 2014), observaram a manutenção do 

padrão de estruturação ao longo do tempo. 

Além de moldar a estruturação populacional, o fluxo gênico é um fator chave que atua 

no aumento e manutenção da diversidade genética. Uma vez que a diversidade genética é o 

material em que a seleção natural atua, representa o potencial adaptativo das populações 

(Frankham et al., 2008). Desta forma, entender o grau de conexão das populações, bem como 

os mecanismos que atuam na sua estruturação é de extrema importância para a conservação e 

manutenção da biodiversidade. 
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2.2 CONSERVAÇÃO DE RECURSOS PESQUEIROS: USO E IMPORTÂNCIA DOS 

DADOS GENÉTICOS 

 

A perda da biodiversidade em ambientes aquáticos está entre os problemas mais sérios 

da atualidade, entretanto, pouco se sabe acerca da extensão da perda dessas espécies (Moyle & 

Leidy, 1992; Allendorf et al., 2014). Ao longo dos últimos anos, os recursos marinhos, 

especialmente espécies de peixes, têm estado cada vez mais sujeitos à sobre-exploração, 

práticas de pesca destrutivas e degradação ambiental (Martínez-Candela et al., 2020). Apesar 

de representarem cerca de 15% de toda a proteína animal consumida, estima-se que cerca de 

60% dos estoques pesqueiros estejam sobre-explotados (FAO, 2012). Em termos genéticos, tais 

práticas reduzem o tamanho efetivo das populações, potencializando cruzamentos 

consanguíneos, efeitos da deriva genética e, consequentemente, reduzindo a diversidade 

genética (Allendorf et al., 2014; Pinsky & Palumbi, 2014). Tais mudanças genéticas causadas 

pela sobre-exploração aumentam os riscos de extinção e reduzem a resiliência das espécies 

(Walsh et al., 2006).  

A diversidade genética se caracteriza como o material de ação da seleção natural, 

representando,  portanto, o potencial evolutivo e o grau de resiliência que as espécies têm de 

persistir diante das pressões ambientais (Frankham et al., 2002; Allendorf et al., 2008). A 

manutenção da diversidade genética está intimamente relacionada ao tamanho populacional 

efetivo, ou seja, o número de indivíduos que efetivamente contribuirão para a manutenção ou 

incremento da variação genética nas gerações subsequentes (Allendorf et al., 2014). Populações 

grandes, naturalmente exogâmicas e com intenso fluxo gênico, tendem a abrigar maiores níveis 

de diversidade genética (Frankham et al., 2002; 2008). Grande parte das espécies marinhas se 

encaixam neste perfil, levantando a ideia de que gargalos genéticos e perda de variação genética 

por deriva genética poderiam ser raros (Beverton, 1990; Waples, 1998; Hauser et al., 2002).    

Entretanto, Pinsky & Palumbi (2014) evidenciaram um cenário distinto. Através de uma 

metanálise comparando os níveis de diversidade genética a partir de loci microssatélites entre 

espécies/populações exploradas e não exploradas próximas filogeneticamente (congenéricas ou 

da mesma família), que deveriam apresentar níveis similares de diversidade, diferenças claras 

foram observadas. Compilando dados de 140 espécies, onde 32 possuíam dados de populações 

sobre-explotadas e 108 foram utilizadas como controle (sem dados de sobre-exploração), foi 

evidenciado que populações/espécies exploradas possuíam uma riqueza alélica entre 9,5 % e 

11,7% menor que aquelas não exploradas. A dourada, Pagrus auratus, apresentou 10,2 
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alelos/locus, valor dez vezes menor que outros Pagrus não explorados (20,9 alelos/locus). Além 

disso, foi observado que a pesca reduz o tamanho efetivo das populações, potencializando a 

ação da deriva genética. Os dados ainda comprovaram que, em peixes marinhos, esta força 

evolutiva é forte o suficiente para remover alelos, incluindo aqueles que podem ser cruciais 

para o processo de adaptação das espécies às mudanças nas condições ambientais. 

Regulamentar a pesca é uma questão complexa e difícil, envolvendo diretrizes 

ambientais e econômicas (Frankham et al., 2008; Allendorf et al., 2014). Apesar de as 

consequências deletérias desta prática terem sido comprovadas por Pinsk & Palumbi (2014), 

não é possível evitá-las, de modo que a chave para minimizar tais efeitos consiste em um plano 

de manejo efetivo (Allendorf et al., 2014). Estes autores recomendam duas abordagens: (a) 

quantificar até quanto pode ser pescado para que não haja mudanças na variação genética, 

através de simulações empíricas e (b) monitorar as mudanças genéticas ao longo do tempo, 

através da comparação de dados antes e depois. Além disso, pesquisas vêm reforçando que o 

primeiro passo para o desenvolvimento de planos de controle de pesca é a caracterização 

genética das espécies e definição de estoques (Cadrin, 2014; Cadrin et al., 2020). 

Desta forma, é importante quantificar os níveis de diversidade genética das espécies, 

avaliar se suas populações representam uma única unidade, buscando elucidar os mecanismos 

ecológicos e evolutivos que moldam sua estrutura, investigando o grau de conectividade entre 

elas (Ryman et al., 1995; Frankham et al., 2008; Allendorf et al., 2008; Veríssimo et al., 2017; 

Domingues et al., 2018a; Díaz-Jaimes et al., 2020; Pinhal et al., 2020). Este tipo de informação 

é crucial para um manejo efetivo, uma vez que o principal objetivo da Biologia da Conservação 

é a manutenção da diversidade genética, de modo que populações e/ou estoques que 

representam diferentes pools genéticos requerem, portanto, práticas de manejo distintas 

(Frankham et al., 2010). Apesar da relevância, este tipo de informação é raramente incluída 

durante a formulação dos planos de manejo, que são, em sua maioria, baseados na ideia de 

panmixia (Pampoulie et al., 2006). Entretanto, há um esforço recente para a integração destes 

dados à conservação das espécies marinhas (FAO, 2018). 

Para fins conservacionistas, o uso de marcadores moleculares associados às ferramentas 

de análises genéticas têm ampla empregabilidade. A região barcode, representada pelo gene 

mitocondrial Citocromo Oxidase Subunidade I (COI), é capaz de identificar grande parte das 

espécies de peixes marinhos e de água doce, diferenciando até mesmo espécies próximas (Ward 

et al., 2005; Lakra et al., 2011; Bingpeng et al., 2018; Rabaoui et al., 2019; Ali et al., 2020; 
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Shan et al., 2021). Entre os marcadores mitocondriais codificadores de polipeptídeos, é o que 

apresenta menor taxa mutacional, sendo muito conservado entre as espécies, podendo ser 

utilizado para a detecção de fraudes de mercado, especialmente a comercialização de espécies 

em perigo ou ameaçadas de extinção (Barbuto et al., 2010; Veneza et al., 2018; Hellberg et al., 

2019; Calegari et al., 2020), identificação de espécies a partir de ovos e larvas (Hubert et al., 

2008; Leyva-Cruz et al., 2016; Ashiq Ur Rahman et al., 2019; Hou et al., 2020; Kerr et al., 

2020; Lima et al., 2020), detecção de diversidade críptica (Luz et al., 2015; Machado et al., 

2017a; Healy et al., 2018; Li et al., 2019; Jacobina et al., 2020; Wang et al., 2020). Quanto às 

investigações de fenômenos populacionais, marcadores com taxas evolutivas mais rápidas se 

tornam mais interessantes, uma vez que seriam mais sensíveis a eventos recentes (Avise, 2000; 

Neves et al., 2020). Para isso, as regiões mitocondriais são muito interessantes, uma vez que 

apresentam uma taxa mutacional de 5 à 10 vezes maior  que o material nuclear, além da ausência 

de recombinação (Avise, 2000; Hartl & Clark, 2010; Dou et al., 2019). Dentre elas, a região 

controle D-loop é uma das mais utilizadas, cuja hipervariabilidade já foi documentada para 

peixes tropicais e neotropicais (McMillan & Palumbi, 1997; Freitas et al., 2017; Abreu et al., 

2020; Bignotto et al., 2020; Liedke et al., 2020). 

Apesar de os marcadores mitocondriais serem evolutivamente mais variáveis, são 

regiões de origem materna, de modo que utilizar apenas este tipo de informação revela a história 

de apenas um caminho evolutivo: o da herança materna (Avise, 2000). A fim de diminuir o viés 

do “Gene Tree” e aumentar a robustez dos resultados, o uso de regiões mitocondriais e 

nucleares conjuntamente se torna atraente, dado que conta a história genealógica de forma mais 

completa tanto de espécies (“Species tree”) como também de suas populações (Haney et al., 

2010; da Silva et al., 2016; McKeown et al., 2020; Andrade et al., 2021; Cheng et al., 2021). 

Dentre os marcadores nucleares, os mais utilizados para investigar questões de história 

genealógica em termos intraespecíficos são as regiões intrônicas de genes que, por serem 

regiões não codificantes, são mais variáveis (Segatto et al., 2017). Desta forma, abordagens 

multiloci são muito úteis em estudos de manejo e conservação das espécies, auxiliando na 

delimitação de estoques que devem ser manejados como uma ou diferentes unidades, e 

definição de prioridades de manejo.  

Em um estudo de populações de Epinephelus andersoni, um serranídeo endêmico e 

amplamente explorado entre de Moçambique e África do Sul, Coppinger et al. (2019) 

elucidaram os padrões de diferenciação genética através de dados mitocondriais, representados 

pela região do Citocromo b (Cytb) e nucleares, utilizando o primeiro íntron da proteína 
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ribossomal S7. A partir destes dados, nenhum padrão de estruturação claro foi encontrado, 

apesar dos níveis de FST moderados a altos entre alguns sítios amostrais para sequências do 

íntron S7. Como a espécie é manejada de forma diferencial ao longo da sua distribuição, é 

necessário uniformizar as estratégias de manejo, considerando apenas um único estoque de E. 

andersoni. Porém, diferenças regionais não devem ser ignoradas e devem ser investigadas 

utilizando marcadores com maior taxa de variação.  

Chen et al. (2020) investigaram a estrutura populacional da carpa Megalobrama 

terminalis no Mar da China. A partir de uma abordagem multiloci, utilizando dados 

mitocondriais (gene Citocromo b e a região controle D-loop) e nucleares (segundo gene de 

ativação da recombinação, gene da cadeia da miosina, íntron 1 da proteína ribossomal S7), 

identificaram 3 e 2 grupos, respectivamente, geograficamente relacionados. Apesar da 

diferenciação ser fraca, requer atenção para futuros planos de manejo. Além disso, as 

populações de YC (Yunan, Zhaoqing, Guangdong) e QH (Qionghai, Hainan), foram as mais 

diferenciadas, sem compartilhamento de haplótipos com as demais, e as que apresentaram os 

menores índices de diversidade genética, potencializando os riscos de extinção local. Isso 

reforça a necessidade de atenção para estas populações em estratégias de conservação.  

Em Spondyliosoma cantharus, uma espécie de pargo, McKeown et al. (2020) 

identificaram uma profunda diferenciação genética, utilizando uma abordagem multiloci com 

dois marcadores mitocondriais (COI e região controle d-loop) e 4 loci de microssatélites. Três 

grupos geograficamente relacionados foram encontrados: Atlântico Sul Oriental (Angola), 

Atlântico Norte Oriental  (Portugal e Reino Unido) e Mediterrâneo (Turquia). A alta 

divergência entre os grupos indicam possível diversidade críptica, revelando parafilia dentro da 

espécie nominal S. cantharus. Além disso, uma amostra coletada na Itália foi mais relacionada 

ao clado do Atlântico Norte Oriental, indicando contato secundário entre as linhagens. A 

espécie representa um importante recurso pesqueiro em sua área de ocorrência, de modo que 

estes resultados são de extrema importância para otimizar as estratégias de manejo. Para 

resolução do status taxonômico, os autores indicam o uso de uma abordagem integrativa com 

dados morfológicos e outros marcadores.  

Discordâncias entre os padrões revelados por marcadores mitocondriais e nucleares são 

frequentes. No geral, tais diferenças podem ser associadas às diferenças nas taxas evolutivas, 

estando o DNA nuclear mais sujeito ao Incomplete Lineage Sorting, coalescendo até 4 vezes 

mais devagar que o material mitocondrial (Towes & Blasford, 2012). Entretanto, também 
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podem refletir comportamentos ecológicos dos machos e fêmeas de cada espécie, como 

filopatria e/ou tendência de dispersão por um dos sexos (Prugnolle & DeMeeus, 2002; Green 

et al., 2018; Day et al., 2019; Laurrabaquio-A et al., 2019; Roycroft et al., 2019; Pinhal et al., 

2020), e respostas diferenciais aos eventos históricos (Després, 2019). Para planos de manejo, 

o entendimento destes padrões comportamentais é de suma importância (Roycroft et al., 2019). 

2.3 OBJETO DE ESTUDO: Caranx hippos 

 

A família Carangidae (ordem Perciformes) representa um dos grupos de peixes de maior 

importância ecológica, onde desempenham um importante papel como predadores vorazes, e 

econômica, tanto na pesca comercial quanto esportiva e artesanal (Demerau et al., 2017; Duarte 

et al., 2017). É composta por 30 gêneros e aproximadamente 147 espécies distribuídas nos 

mares tropicais e subtropicais, ocorrendo também em águas temperadas, ao longo do Oceano 

Atlântico, Índico e Pacífico (Lawson et al., 2013). Consiste em um grupo altamente diverso no 

que tange formas do corpo, com tamanhos que variam de pequenos a grandes (cerca de 190 cm 

– Seriola durmerili; Nelson et al., 2016), o que é refletido em uma ampla variedade de 

estratégias de vida. Grande parte de suas espécies vivem em grandes cardumes, podendo possuir 

hábitos pelágicos ou demersais (FAO, 2020). São nadadores ativos e, apesar de serem 

predominantemente oceânicos, muitas espécies são conhecidas por utilizar os ambientes 

estuarinos durante os estágios iniciais de vida (Nelson et al., 2016). Para determinados grupos 

de carangídeos, as relações taxonômicas não são bem definidas, sendo comuns mudanças na 

nomenclatura e reorganização dos táxons em novos grupos (Reed et al., 2002; Smith-Vaniz & 

Carpenter, 2007). No Brasil, a família possui grande valor comercial, com destaque para o 

gênero Caranx, representados no país por cinco espécies: C. crysos (Mitchill, 1815), C.  ruber 

(Bloch, 1793), C. hippos (Linnaeus, 1766), C. latus (Agassiz, 1831), e C. lugubris (Poey, 1860) 

(Duarte et al., 2017). Na região Nordeste do país, C. hippos representa um dos grandes volumes 

de desembarcados, juntamente com C. latus (de Nóbrega & Lessa, 2007).  

Caranx hippos, popularmente conhecida como xaréu no Brasil e crevalle jack nos 

Estados Unidos, consiste em um recurso amplamente explorado ao redor do mundo. É uma das 

espécies de carangídeos mais abundantes do Oceano Atlântico, ocorrendo no Atlântico 

Ocidental desde o sul de Massachusetts, ao longo da costa dos Estados Unidos, Bermudas, 

Bahamas, ao longo do Golfo do México, no Mar do Caribe, de Cuba até as Ilhas Virgens, e ao 

longo da costa da América Central e América do Sul, do México até o Rio da Plata, no Uruguai 
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(Smith-Vaniz et al., 2019). No Atlântico Oriental, sua distribuição inclui as ilhas de Cabo 

Verde, Ascensão e Santa Helena (Friedlander et al., 2014; Figura 1). Até 2007, espécimes 

coletados no Mar Mediterrâneo eram considerados como C. hippos. Entretanto, Smith-Vaniz & 

Carpenter (2007) revisaram este complexo, indicando que, na verdade, existem em pelo menos 

três espécies distintas agrupadas dentro de C. hippos nominal,  e descreveram uma nova espécie: 

C. hippos (Linnaeus, 1766; Atlântico Oriental e Ocidental), C. caninus (Günther, 1868; 

Pacífico), e C. fischeri (Smith-Vaniz, 2002; Atlântico Oriental, incluindo Mar Mediterrâneo e 

Ilha da Ascenção).  

 

Figura 1. Mapa de distribuição de xaréu C. hippos (Modificado de IUCN – Smith-Vaniz et al., 2019). 

 

Sua distribuição transoceânica pode ser associada à desova pelágica, com liberação de 

um grande número de ovos pequenos e flutuantes, além do longo período de duração larval 

(PLD – Pelagic Larval Duration), comum em carangídeos (Lawson et al., 2013). Apresenta 

uma alta longevidade, podendo chegar a 19 anos, medir 124 cm, sendo mais comuns tamanhos 

em torno de 60 cm, e podem pesar cerca de 32 kg (Schneider, 1990; Smith-Vaniz et al., 2019). 

Consiste em uma espécie carnívora e predominantemente piscívora, com os adultos se 

alimentando basicamente de outros peixes e espécies de Clupeidae, Carangidae, Sparidae e 

Trichiuridae são as mais frequentes em seu conteúdo estomacal (Saloman & Naughton, 1984). 

Já a dieta dos juvenis consiste em larvas de decápodes, especialmente os da família Penaeidae, 

e de outros peixes (Kwei, 1978; Saloman & Naughton, 1984). A espécie parece seguir um ritmo 

diurno de alimentação em ambos os estágios de vida, uma vez que o número de estômagos 
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vazios foi maior durante a noite que durante o dia, e os adultos têm sua distribuição fortemente 

influenciada pela disponibilidade de alimentos (Kwei, 1978).  

Apesar de ser uma espécie pelágica, que habita predominantemente zonas oceânicas e 

costeiras, como todas do gênero Caranx, com adultos preferindo águas mais profundas, podem 

ser encontrados em ambientes estuarinos (Lawson et al., 2013; Bonecker et al., 2014; Nelson 

et al., 2016). Estes ambientes oferecem condições ideais para o desenvolvimento dos juvenis 

de muitas espécies, como ausência de predadores, recursos em abundância, oferecendo pouca 

competição, além de boas condições para o rápido crescimento (Haedrich, 1983; Miller et al., 

1985). Em C. hippos não é diferente e os indivíduos utilizam estes ambientes como berçários 

durante os estágios iniciais de vida e, ao longo da sua ontogenia, mostram mudanças no seu 

hábito alimentar, quando se destinam para as águas oceânicas (Caiafa-Hernández et al., 2011). 

Durante a época reprodutiva, migram em grandes cardumes em direção à costa. Estudando 

populações de Bocas de Ceniza (Caribe colombiano), Posada & Sandoval (2007) concluíram 

que a espécie cumpre um ciclo reprodutivo anual com dois períodos de desova, sendo um entre 

janeiro-fevereiro (estação seca) e outro entre junho-julho (estação chuvosa). Já na Flórida 

(Atlântico Norte), a desova parece ocorrer entre abril-junho (Smith-Vaniz et al., 2019). 

Entretanto, uma caracterização mais detalhada acerca dos aspectos reprodutivos e biológicos 

da espécie permanece pouco explorada.   

Quanto à importância econômica, C. hippos se caracteriza como um importante recurso 

na pesca artesanal, recreativa e comercial/industrial ao longo de toda sua área de distribuição 

geográfica (Figura 2). No setor industrial, os maiores volumes capturados foram nos anos 60 

com cerca de 42,7 mil toneladas, oscilando nos anos seguintes até atingir a marca de 4,39 mil 

toneladas em 2015 (Pauly et al., 2020). O setor artesanal manteve valores estáveis entre 1950 e 

2016, com uma captura média de 1,45 mil toneladas por ano. Em escala global, o setor 

recreativo parece ser o mais sutil, com taxas de captura mantendo-se abaixo de 4 mil toneladas 

(1950-2016). Na costa dos Estados Unidos, o setor comercial apresentou um declínio de 89%, 

entre 1974 e 2013, chegando a 1748 toneladas em 1990 e caindo para 106 toneladas em 2013. 

No estado da Flórida (USA), a espécie atrai muita atenção para a pesca recreativa devido à 

grande resistência imposta no momento da captura, representando 58% da captura anual de 

2009 (Gervasi, 2019; Smith-Vaniz et al., 2019). No Caribe colombiano compõe a base da pesca 

artesanal, representando cerca de 47% do volume desembarcado, em uma exploração altamente 

acelerada e destrutiva (Rivera & Lozano, 2005; Altamar et al., 2015). 
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Figura 2. Evolução da taxa de captura (toneladas x 1000) de C. hippos ao redor do mundo. (Disponível em Sea 

Around Us – Pauly et al., 2020). 

 

No Brasil, a pesca é principalmente de cunho artesanal, com maiores volumes 

desembarcados em 1998, com 3,85 mil toneladas, caindo para 1,72 mil toneladas em 2016 

(Pauly et al., 2020). O setor recreativo ainda está em ascensão no país, com alguns registros nos 

estados da Bahia e Sergipe, na região Nordeste do país (Nunes et al., 2012; Felizola Freire et 

al., 2017). Nesta região, os maiores volumes foram observados no ano de 1998, com 3457 

toneladas e menores em 2003, com 699,5 toneladas (Boletim da Pesca, 1998, 2003; Figura 3). 

Quanto aos esforços pesqueiros por estado, entre 1990-1995, o estado do Maranhão liderou o 

ranking, com uma média de 978 toneladas de xaréus capturados pela frota pesqueira artesanal 

(Boletim da Pesca, 1990-1995). Já entre 1995-2007, os maiores volumes de desembarcados 

foram no estado da Bahia, com uma média de 710,5 toneladas por ano, com pico de captura em 

1998, atingindo a marca de 2547,5 toneladas e caindo para 265,5 toneladas em 2005. No mesmo 

período, os demais estados atingiram uma média de 238,9 toneladas em Alagoas, 209 toneladas 

no Maranhão, 96 toneladas no Ceará, 78,91 toneladas em Pernambuco, 50,1 toneladas em 

Sergipe, 30,35 toneladas no Rio Grande do Norte, 8,75 toneladas na Paraíba e 4,01 toneladas 

no Piauí (Boletim da pesca 1995-2007). É importante ressaltar que oscilações negativas no 

montante pescado ocorreram ao longo do período.  

Nesta região, o período reprodutivo, em que ocorre a migração em direção à costa, é 

conhecido como “época de pesca do xaréu” (Carvalho-Filho, 1999). Este padrão reprodutivo 

confere grande vulnerabilidade à espécie, uma vez que, além da captura em grandes volumes, 

indivíduos que ainda não atingiram a maturidade sexual podem ser capturados, inviabilizando 
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a renovação das populações. Reforçando a vulnerabilidade da espécie na região, durante os anos 

de 1998-2000, houve registro de captura de indivíduos com tamanhos mínimos de 8,4 cm 

(tamanho máximo= 104 cm; tamanho médio= 67,3; captura de linha) e de 25,1 (tamanho 

máximo= 86 cm; tamanho médio= 42,4 cm; captura de rede), ambos inferiores ao tamanho em 

que a espécie atinge maturidade sexual (~66 cm). Estes dados reforçam a problemática de 

pressão pesqueira sobre a espécie (García-Cagide et al., 1994; Nóbrega et al., 2009).   

 

Figura 3. Captura de C. hippos em toneladas (t) na região Nordeste do Brasil entre 1990-2007. (Dados extraídos 

do Boletim de Pesca, 1990-2007). 

 

O xaréu C. hippos é global e localmente (Golfo do México) classificado como “Pouco 

Preocupante” pela IUCN (Least Concern; Smith-Vaniz et al., 2019), não havendo planos de 

manejo específicos para a espécie. Apesar da importância ecológica e econômica, com intensa 

pressão pesqueira, que levou a flutuações negativas no montante pescado, somado à 

vulnerabilidade durante a época reprodutiva, existe pouca informação acerca da biologia, 

dinâmica populacional, diversidade genética e número de estoques da espécie ao redor do 

mundo. Estas informações são a chave para um manejo efetivo, contribuindo ativamente para 

evitar a sobrepesca dos recursos (Frankham et al., 2008). As informações disponíveis acerca da 

estrutura e diversidade genética de C. hippos se resumem, até o momento, a dois estudos. 

Em 2018, Caiafa-Hernández et al. descreveram a estrutura genético-populacional de C. 

hippos no Caribe colombiano, região onde a espécie possui grande importância no setor 

pesqueiro artesanal. Utilizando dois marcadores mitocondriais, Citocromo Oxidase Subunidade 

I (COI) e a região controle D-loop, os autores identificaram a presença de duas linhagens sem 

correspondência geográfica. No geral os níveis de diferenciação genética foram baixos e não 
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significativos, indicando que se trata de uma população panmítica. Quando dados do Brasil e 

do México foram incorporados às análises de COI, duas linhagens também foram identificadas, 

com as amostras brasileiras presentes em apenas uma delas. Além disso, os haplótipos únicos 

de La Guajira (Rio Hacha, Caribe colombiano) se mostraram geneticamente mais próximos das 

amostras brasileiras que das demais colombianas, padrão associado à corrente do Caribe. 

Entretanto, os autores reforçam a necessidade de incorporar dados de outros pontos de 

distribuição da espécie, bem como informações de outros marcadores nucleares, a fim de 

melhor entender seu padrão de estruturação e identificar unidades para manejo.  

Na mesma região, Escobar et al. (2019) analisaram a  estrutura genética de diferentes 

espécies do gênero Lutjanus (Lutjanidae) e Caranx (Carangidae), que representam grupos 

bastante explorados na região. Através do COI, três espécies de Caranx foram identificadas: C. 

hippos, C. latus (horse-eye jack; xerelete), e C. crysos (blue runner; guaracema). Junto aos 

dados da região caribenha, sequências do Brasil e do Golfo do México foram incorporadas. A 

estrutura populacional do xaréu C. hippos foi pouco clara, com níveis de diferenciação genética 

(FST; ɸST) altos e significativos entre Brasil-Caribe Colombiano e Brasil-México, não havendo 

haplótipos comuns entre Brasil e as demais regiões. Já para C. latus, a diferenciação genética 

foi alta e significativa entre Belize-Caribe Colombiano e Belize-Brasil. Já para C. crysos, 

apenas o ɸFST foi significativo (Brasil-Caribe Colombiano, Brasil-México, México-Caribe 

Colombiano). Os autores associam a fraca estruturação genética de Caranx spp. ao hábito 

migratório da espécie, mas reforçam que se trata de um estudo preliminar.  
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3 MATERIAL E MÉTODOS 

3.1 AMOSTRAGEM, EXTRAÇÃO, AMPLIFICAÇÃO E SEQUENCIAMENTO DE 

DNA 

 

As amostras de tecido muscular de Caranx sp. foram obtidas a partir de exemplares 

comercializados em mercados de peixes e de coletas feitas por pescadores locais no momento 

do desembarque da pesca entre os anos de 2016-2017 ao longo da costa Nordeste do Brasil, nos 

estados do Rio Grande do Norte, Pernambuco, Alagoas, Sergipe e Bahia (Figura 1; Tabela 1). 

O material coletado foi armazenado em tubos de 2 mL contendo etanol a 96%  e mantido a         

-20ºC em laboratório. 

 
Figura 4. Sítios amostrais de C. hippos na costa Nordeste do Brasil (RN = Rio Grande do Norte; PE = Pernambuco; 

AL = Alagoas; SE = Sergipe; BA = Bahia). 

 

Tabela 1. Procedência e número de amostras (N) de tecidos obtidas de C. hippos na costa nordeste do Brasil. 

Localidades N Ano Sigla 

Natal – RN 

Recife/Maracaípe – PE 

8 

33 

2015-2017 

2017 

RN 

PE 

Porto de Pedras – AL 12 2016-2017 AL 

Aracaju – SE 

Salvador/Ilhéus – BA 

92 

27 

2016 

2016 

SE 

BA 

Total 172   

 

O DNA genômico total foi obtido com auxílio do kit de extração Kit de Extração Mini 

Spin Plus (Biopur®) seguindo o protocolo determinado pelo fabricante. O material extraído foi 

visualizado em gel de eletroforese 1% coradas com GelredTM a fim de confirmar a integridade 
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do material extraído, e quantificadas no nano espectrofotômetro NanoDrop 2000 (Thermo 

Scientific).  

Três regiões foram amplificadas via PCR: o gene Citocromo Oxidase Subunidade I, que 

representa a região barcode (COI; mtDNA), a região controle D-loop (RC; mtDNA) e o íntron 

1 da proteína ribossomal S7 (1-S7; nuDNA), cada um com primers e ciclos específicos (Tabela 

2). Todas as reações foram preparadas em um volume final de 25 µL. Para COI (mtDNA) a 

reação continha: 12,5 µl de 2X Taq Pol Master Mix (Cellco®), 0,5 µL de cada primer (10 mM), 

0,5 µL de cloreto de magnésio (50 mM), 2 µL de DNA genômico (40 ng/µL) e 9 µL de água 

ultrapura. O protocolo de amplificação foi modificado de Lakra et al. (2011): 94°C por 2 min, 

seguidos por 35 ciclos de 94°C por 30s, 52°C por 40 s, 72°C por 1 min, terminando com 72°C 

por 10 min, sendo mantidos a 4°C. Para a região controle (mtDNA), a reação continha: 12,5 µl 

de 2X Taq Pol Master Mix (Cellco®), 1 µL de cada primer (10 mM), 0,5 µL de cloreto de 

magnésio (50 mM), 2 µL de DNA genômico (40 ng/µL), e 8 µL de água ultrapura. O protocolo 

de amplificação seguiu Domingues et al. (2006): 35 ciclos de 94°C por 45 s, 52°C por 45 s, e 

72°C por 1 min, sendo mantidos a 4°C. Para o íntron 1 da proteína ribossomal S7 (1-S7; 

nuDNA), a reação continha: 12,5 µl de 2X Taq Pol Master Mix (Cellco®), 0,75 µL de cada 

primer (10 mM), 0,5 µL de cloreto de magnésio (50 mM), 2 µL de DNA genômico (40 ng/µL), 

0,1 µL da enzima Taq polimerase (Cellco®) e 8,4 µL de água ultrapura. O protocolo de 

amplificação seguiu Teske et al. (2004): 94°C por 5 min, seguidos por 35 ciclos de 94°C por 

30 s, 60°C por 1 min, 72°C por 1 min, terminando com 72°C por 10 min, sendo mantidos a 

4°C. Todos os fragmentos amplificados foram visualizados em gel de agarose 1,8%, corados 

com GelredTM e quantificados com auxílio de um marcador de peso molecular de 1 kb DNA 

Ladder (Cellco®) e visualizados sob luz ultravioleta.  

Tabela 2. Primers utilizados para a amplificação do gene Citocromo Oxidase Subunidade I (COI; mtDNA) e das 

regiões não codificantes Região Controle D-loop (RC; mtDNA) e íntron 1 da proteína ribossomal S7 (1-S7; 

nuDNA). 

Marcador Primer Sequência Referência 

 

COI 

Fish F2 5' TCGACTAATCATAAAGATATCGGCAC 3' Ward et al. (2005) 

 Fish R2 5' ACTTCAGGGTGACCGAAGAATCAGAA 3'  

 

RC 

CR-A 5' TTCCACCTCTAACTCCCAAAGCTAG 3' Lee et al. (1995) 

 CR-E 5' CCTGAAGTAGGAACCAGATG 3'  

 

1-S7 

S7RPEX1F 5' TGGCCTCTTCCTTGGCCGTC 3' Chow & Hazama 

(1998) 

 S7RPEX2R 5' AACTCGTCTGGCTTTTCGCC 3'  
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As amplificações positivas foram purificadas por meio do kit de purificação NucleoSAP 

(Cellco®),  que contém as enzimas de purificação ExoSAP-IT seguindo o protocolo 

determinado pelo fabricante. As amostras purificadas foram quantificadas no nano 

espectrofotômetro NanoDrop 2000 (Thermo Scientific), diluídas para uma concentração final 

de 20 ng/µL, e sequenciadas na direção forward com o Kit Bigdye Terminator v3.1 Cycle 

Sequencing Ready Reaction (Life Technologies), através da técnica de sequenciamento por 

capilaridade em sequenciador automático ABI 3500 (Applied Biosystems) no Núcleo de 

Plataformas Tecnológicas do Centro de Pesquisas Aggeu Magalhães – FioCruz Pernambuco. 

3.2 ANÁLISE DE DADOS 

 

A fim de confirmar a identidade das amostras coletadas, todas as sequências obtidas 

para a região barcode COI foram comparadas com o banco de dados NCBI/GenBank através da 

ferramenta BLAST nucleotide. Com isso, foi constatado que 30 amostras pertenciam à C. latus, 

espécie próxima à C. hippos e com quem compartilha os mesmos locais de ocorrência no 

Nordeste do Brasil. Estes dados foram removidos das análises subsequentes.  

Todas as sequências obtidas (COI, RC e íntron 1-S7) foram alinhadas e editadas 

utilizando o algoritmo Clustalw (Thompson et al., 1994) no software BioEdit Sequence 

Alignment Editor v.7.0 (Hall, 1999), por meio do alinhamento múltiplo utilizando os valores de 

15 e 0,3 para a abertura e extensão dos gaps, respectivamente (Hall, 2001). Devido a presença 

de polimorfismos nas sequências do íntron 1-S7, todos os alelos foram reconstruídos com a 

ferramenta PHASE v.2.1 (Stephens et al., 2004) implementada no software DNAsp v.6.0 

(Librado & Rozas, 2009), considerando apenas os estados alélicos com probabilidades 

superiores a 70% (Stephens et al., 2004). Para o marcador mitocondrial COI, sequências de C. 

hippos depositadas nos bancos de dados NCBI/GenBank e BOLD (Barcode of Life Database) e 

obtidas por comunicação direta com autores de outros trabalhos foram adicionadas às análises 

para a abordagem transoceânica (Apêndice A).  

A diversidade genética foi acessada a partir do número de haplótipos (h; alelos para a 

região nuclear 1-S7), sítios polimórficos (S) e índices de diversidade nucleotídica (π) e 

haplotípica (Hd; alélica para a região nuclear 1-S7). Estes valores foram calculados por sítio 

amostral/local de coleta, bacia oceânica e por grupos identificados pelas análises de 

estruturação populacional a serem descritas à diante. Todas as métricas foram obtidas através 

do software DNAsp v.6.0 (Librado & Rozas, 2009).  
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As relações filogenéticas entre os indivíduos de C. hippos foram analisadas através da 

construção de topologias por Inferência Bayesiana no software MrBayes v.3.2.6., para cada um 

dos marcadores moleculares utilizados (Ronquist & Huelsenbeck, 2003). O melhor modelo 

evolutivo da substituição dos sítios foi determinado com o software jModelTest v.2.1.7 (Darriba 

et al., 2012), utilizando a correção AIC (Akaike Information Criterion). Para o enraizamento 

das topologias, os grupos externos utilizados foram: C. latus (COI – JQ365258.1, JQ365257.1; 

RC – presente trabalho; 1-S7 – presente trabalho), C. melampygus (COI – MG816665.1, 

MK566836.1; RC – AP004445.1, NC_004406.1). Cada conjunto de dados foi analisado com 

burn-in de 10%, em 10, 5 e 16 milhões de gerações para COI, RC e íntron 1-S7, 

respectivamente.  

As relações entre os haplótipos de C. hippos foram investigadas, para os três marcadores 

utilizados neste trabalho, através de uma rede haplotípica,  utilizando o método TCS no software 

PopART (Clement et al., 2002; Leigh & Bryant, 2015). Esta análise busca elucidar as relações 

genealógico-evolutivas entre os haplótipos identificados e suas respectivas distribuições 

geográficas. Os dados também foram testados perante a análise de agrupamento bayesiana 

Bayesian Analysis of Population Structure – BAPS v.6.0 (BAPS; Corander & Marttinen, 2006; 

Corander et al., 2008), utilizando primeiramente uma análise de mistura genética com as 

sequências, seguida por uma análise de mistura de populações com um total de 10000 

interações. Além disso, para a abordagem transoceânica com dados de COI, foi utilizado o 

pacote Geneland (Guillot et al., 2005) implementado na plataforma R (http://www.R-

project.org), a fim de inferir o número de populações, utilizando dados da localização 

geográfica das amostras (Apêndice A), por meio de probabilidades posteriores. O número de 

grupos (k) analisados foi de 1-14 grupos, utilizando 9 corridas independentes, 1 milhão de 

interações das cadeias de Markov (MCMC) e Thinning value= 1000.  

A diferenciação genética foi testada entre sítios amostrais/ bacias oceânicas e grupos 

identificados pelas demais análises, através do FST par-a-par no software ARLEQUIN v.3.5.2.2 

(Excoffier & Lischer, 2010). O valor estatístico do FST foi calculado utilizando 10000 

permutações (p< 0.05). A estrutura genética da espécie na região estudada foi investigada 

através da Análise de Variância Molecular (Standard AMOVA) no mesmo software, utilizando 

1000 permutações (p< 0,05). Para esta análise, duas hipóteses de estruturação foram testadas: 

(a) todas as amostras foram agrupadas em um único grupo (hipótese nula) e (b) as amostras 

foram inseridas nos grupos identificados pelas demais análises. Além disso, para os dados 

transoceânicos, foram testadas outras hipóteses de agrupamento: (a) Todas as bacias em um 

http://www.r-project.org/
http://www.r-project.org/
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único grupo, (b) Cada bacia oceânica como um grupo, (c) Atlântico Norte + Golfo do México; 

Mar do Caribe + Atlântico Sudoeste, e (d) Atlântico Norte; Golfo do México + Mar do Caribe 

+ Atlântico Sudoeste. De forma complementar, as distâncias genéticas entre as linhagens 

encontradas pelas demais análises foram calculadas utilizando o software Mega X v.10.2.2 

(Kumar et al., 2018) utilizando o modelo Kimura-2-parâmetros (K2P; Kimura, 1980).  

Mudanças no tamanho populacional foram investigadas através dos testes tradicionais 

de neutralidade Fs de Fu (Fu, 1997) e D de Tajima (Tajima, 1989), no software Arlequin 

v.3.5.2.2 (Excoffier & Lischer, 2010), para todos os marcadores utilizados. Para estes índices, 

valores negativos e significativos podem ser indicativos de expansão populacional, enquanto  

valores positivos e significativos podem indicar gargalos populacionais. A análise da 

distribuição das diferenças nucleotídicas par-a-par (Mismatch Distribution) foi utilizada para 

estimar expansões ou gargalos populacionais, através do software DNAsp v.6.0 (Rogers & 

Harpending, 1992; Librado & Rozas, 2009). O padrão de distribuição das diferenças pode ter 

um aspecto unimodal, refletindo eventos de expansão recente no tamanho populacional e 

Multimodal/Bimodal que pode refletir estabilidade/contato secundário recente, 

respectivamente (Rogers & Harpending, 1992).  

A demografia histórica também foi investigada através da análise bayesiana BSP 

(Bayesian Skyline Plot – Drummond et al., 2005) implementada no pacote BEAST v.2.4.7 

(Bouckaert et al., 2014), apenas para os marcadores mitocondriais, com taxas mutacionais de 

1,3% por sítio por milhões de anos (Lessios, 2008; Dibattista et al., 2013; Swart et al., 2016) e 

3,6% por sítio por milhões de anos (Donaldson & Wilson, 1999; Aboim et al., 2005; Ju et al., 

2013; Machado et al., 2017b) para COI e região controle, respectivamente. Os modelos 

evolutivos foram selecionados no software jModelTest v.2.1.7 (Darriba et al., 2012), utilizando 

a correção AIC (Akaike Information Criterion). Para o COI, foram necessárias 20, 30 e 40 

milhões de MCMC para os dados totais, Linhagem A e B, respectivamente, com modelo 

evolutivo HKY para todas. Já para região controle, foram necessárias 20 milhões de MCMC, 

com modelos evolutivos TrN + G e HKY + G, para a Linhagem A e B, respectivamente, sendo 

este último o mesmo para os dados toais. Em todas as análises foi utilizado um burn-in de 25%. 

Os valores de ESS (Effective Sample Size; >200) para a convergência dos parâmetros estimados 

foram verificados utilizando o software Tracer v.1.5 (Rambaut et al., 2009). 
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4 RESULTADOS 

 

Sequências de 568 pb do marcador mitocondrial COI foram geradas para 109 

indivíduos, e 422 pb do marcador mitocondrial região controle foram geradas para 104 

indivíduos. Para o íntron nuclear S7, foram definidos 206 estados alélicos de 559 pb para 103 

indivíduos. Para as análises de COI, foram adicionadas 51 sequências de C. hippos disponíveis 

nos bancos de dados e obtidas por comunicação direta com autores de outros trabalhos, 

totalizando 160 sequências com 568 pb (Apêndice A).  

As 160 sequências de COI representaram um total de 20 haplótipos com 26 sítios 

polimórficos, apresentando níveis de diversidade haplotípica e nucleotídica moderadas (h = 

0,64; π = 0,009, respectivamente; Tabela 3; Apêndice A). Para região controle, os 104 

fragmentos definiram 100 haplótipos com 220 sítios polimórficos, apresentando altos níveis de 

diversidade haplotípica e nucleotídica (h = 0,99; π = 0,12, respectivamente; Tabela 3). Para o 

íntron nuclear 1-S7, os 206 estados alélicos representaram 144 alelos distintos com 39 sítios 

polimórficos, apresentando altos níveis de diversidade alélica e nucleotídica (h = 0,99; π = 

0,013, respectivamente; Tabela 3). 

Tabela 3. Índices de diversidade genética e testes de neutralidade para o COI e Região Controle D-loop (RC; 

mtDNA) e íntron 1-S7 (nuDNA) de C. hippos. 

Marcador Sítio amostral/Bacia/ 

Linhagem 

N H S h π Fs de Fu D de 

Tajima  

 

 

 

 

 

COI 

(mtDNA) 

 

USA 

MEX 

CO 

BIZ 

RN 

PE 

AL 

SE 

BA 

SP 

NA 

GM 

CS 

SA 

Global 

Nordeste- BR 

Linhagem A 

Linhagem B 

18 

5 

18 

1 

8 

32 

16 

31 

26 

5 

17 

3 

22 

118 

160 

113 

112 

48 

5 

4 

4 

1 

4 

10 

3 

4 

5 

2 

5 

2 

5 

16 

20 

16 

9 

11 

4 

13 

14 

- 

13 

20 

12 

13 

15 

12 

4 

1 

14 

25 

26 

25 

8 

10 

0,77 

0,9 

0,66 

- 

0,64 

0,71 

0,34 

0,48 

0,56 

0,4 

0,79 

0,67 

0,68 

0,56 

0,64 

0,56 

0,35 

0,49 

0,002 

0,009 

0,011 

- 

0,009 

0,01 

0,006 

0,008 

0,009 

0,008 

0,002 

0,001 

0,011 

0,009 

0,009 

0,009 

0,0009 

0,001 

-0,22 

0,67 

6,89 

- 

2,31 

1,47 

5,42 

7,11 

5,5 

4,71 

-0,66 

0,2 

5,85 

0,64 

-0,48 

0,58 

-4,67* 

-10,08* 

0,069 

-0,75 

2,27 

- 

0,20 

0,84 

0,87 

1,57 

1,37 

-1,2* 

0,32 

0 

2,35 

0,31 

0,36 

0,32 

-1,54* 

-2,04* 

 RN 

PE 

8 

27 

8 

27 

109 

153 

1 

1 

0,12 

0,13 

0,57 

-4,4.9* 

0,08 

0,91 

 

RC 

(mtDNA) 

AL 

SE 

BA 

Nordeste -BR 

Linhagem A 

12 

30 

27 

104 

67 

11 

29 

27 

100 

64 

117 

160 

158 

220 

168 

0,98 

0,99 

1 

0,99 

0,99 

0,12 

0,12 

0,13 

0,12 

0,04 

-0,62 

-3,97 

-4,65* 

-24,45* 

-24,1* 

0,35 

0,37 

0,61 

0,15 

-1,8* 
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Linhagem B 37 36 103 0,99 0,03 -24,2* -1,73* 

 

 

1-S7 

(nuDNA)* 

RN 

PE 

AL 

SE 

BA 

Nordeste- BR 

14 

56 

22 

62 

52 

206 

14 

48 

21 

52 

45 

144 

24 

32 

25 

32 

27 

39 

1 

0,99 

0,99 

0,99 

0,99 

0,99 

0,012 

0,013 

0,013 

0,012 

0,013 

0,013 

-8,64* 

-24,93* 

-14,06* 

-25,08* 

-24,95* 

-24,56* 

-0,39 

0,29 

0,43 

-0,002 

0,87 

0,31 

USA= Estados Unidos; MEX= México; CO= Colômbia; BIZ= Belize; RN = Rio Grande do Norte; PE = 

Pernambuco; AL =  Alagoas; SE= Sergipe; BA = Bahia; SP = São Paulo; NA = Atlântico Norte; GM = Golfo do 

México; CS = Mar do Caribe; SA = Atlântico Sul; N = número de fragmentos; H = número de haplótipos; S = 

número de sítios polimórficos; h = diversidade haplotípica; π = diversidade nucleotídica. 

*os valores de N representam o número de alelos.  

 

 As topologias bayesianas foram obtidas para cada marcador, separadamente. Os 

modelos de substituição nucleotídica foram HKY+G, para os dados de COI, GTR+I+G, para 

região controle, e K80 + I +G para o íntron 1-S7. Para o marcador COI, foram observadas duas 

linhagens monofiléticas, coexistentes geograficamente, com alto suporte de ramo no nó que 

define a reciprocidade monofilética de ambas as linhagens, assim como o suporte da Linhagem 

B (probabilidade posterior > 90%; Figura 5). A topologia para a região controle recuperou as 

duas linhagens previamente identificadas e igualmente coexistentes em termos geográficos. 

Além disso, uma subdivisão dentro da Linhagem A foi identificada, com baixo suporte de ramo. 

Apenas a Linhagem B apresentou  um alto suporte de ramo (> 90%; Figura 6). Já para o íntron 

nuclear 1-S7, apesar de alguns agrupamentos serem identificados, nenhuma divisão evolutiva 

de C. hippos no Nordeste do Brasil teve suporte estatístico ou corresponde às linhagens 

identificadas pelos marcadores mitocondriais (Figura 7). 
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Figura 5. Topologia por Inferência Bayesiana gerada com os dados de Citocromo Oxidase Subunidade I (COI; 

mtDNA) de C. hippos. Os círculos pretos representam probabilidades posteriores superiores a 90%. 
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Figura 6. Topologia por Inferência Bayesiana gerada com os dados da região controle D-loop (RC; mtDNA) de C. 

hippos. Os círculos pretos representam probabilidades posteriores superiores a 90%. 
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Figura 7. Topologia por Inferência Bayesiana gerada com os dados do íntron nuclear S7 de C. hippos. Os círculos 

pretos representam probabilidades posteriores superiores a 90%. As diferentes cores representam as variáveis 

alélicas e as respectivas linhagens identificadas pelos marcadores mitocondriais (Azul – Linhagem A; Vermelho 

– Linhagem B).  
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Semelhante às topologias bayesianas, as redes haplotípicas de ambos marcadores 

mitocondriais identificaram a divisão em dois haplogrupos, recuperando a coexistência  

geográfica das duas linhagens. Tais linhagens são separadas respectivamente por 10 e 9 passos 

mutacionais diante dos dados obtidos aqui (COI – 1,75% de divergência; Figura 8A) e diante 

da totalidade dos dados angariados (COI – 1,58% de divergência; Figura 8B). Perante os dados 

de COI, o haplogrupo representante da linhagem B é quase exclusivo do Brasil, compartilhando 

apenas com a região do mar do Caribe o haplótipo central e mais frequente (Figura 8B). Tais 

linhagens se apresentaram separadas por 61 passos mutacionais diante dos dados da RC 

(14,45% de divergência) (Figura 9). Diante dos dados do íntron 1-S7 não foi observada 

nenhuma divisão da amostragem de C. hippos em  haplogrupos (Figura 10).    

 

 
Figura 8. Redes haplotípicas obtidas perante as sequências de COI de C. hippos. (A) dados aqui obtidos para a 

região do Nordeste do Brasil;  (B) dados aqui obtidos e aqueles globais da literatura de C. hippos. (NA = Atlântico 

Norte; GM = Golfo do México; CS = Mar do Caribe; SA = Atlântico Sul).  
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Figura 9. Rede haplotípica gerada com os dados da região controle D-loop (RC; mtDNA) de C. hippos no Nordeste 

do Brasil. 

 

 
Figura 10. Rede haplotípica gerada com os dados do íntron nuclear S7 (1-S7; nuDNA) de C. hippos no Nordeste 

do Brasil. 

 

A análise de estruturação bayesiana BAPS identificou a presença de 3 perfis genéticos 

(k = 3; p = 0,99) diante dos dados globais de COI. De maneira geral os sítios amostrais 

compartilharam tais perfis. Entretanto, um dos perfis genéticos (em vermelho) é exclusivo de 

C. hippos do Brasil (SA) e do mar caribenho (CS) (Figura 11). Diante dos dados da RC, foram 

identificados também três perfis genéticos (k = 3; p = 1). Contudo, os C. hippos de dois dos 

sítios amostrais (RN e BA-2) não apresentaram um dos perfis genéticos (em verde), este por 

sua vez compartilhado pelos exemplares das outras localidades (Figura 12). Já os dados do 



45 
 

íntron 1-S7, foram identificados seis perfis genéticos (k = 6; p = 1), com uma sutil diferenciação 

dos C. hippos de duas localidades (RN e PE) (Figura 13). 

 
Figura 11. Análise de estruturação populacional BAPS de C. hippos para COI (mtDNA). (NA = Atlântico Norte; 

GM = Golfo do México; CS = Mar do Caribe; SA = Atlântico Sul). 

 

 
Figura 12. Análise de estruturação populacional BAPS de C. hippos do Nordeste do Brasil para região controle 

(mtDNA). (RN = Rio Grande do Norte; PE = Pernambuco; AL = Alagoas; SE = Sergipe; BA = Bahia). 

 

 
Figura 13. Análise de estruturação populacional BAPS de C. hippos do Nordeste do Brasil para o íntron nuclear 

S7. (RN = Rio Grande do Norte; PE = Pernambuco; AL = Alagoas; SE = Sergipe; BA = Bahia). 
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O Geneland identificou que há maior probabilidade de C. hippos estar dividida em dois 

clusters genéticos (K= 2). O cluster 1 foi composto por amostras do Mar do Caribe (México, 

Belize e Colômbia) e Atlântico Sudoeste (Nordeste do Brasil e São Paulo) e o cluster 2 foi 

composto por amostras do Atlântico Norte (Estados Unidos) e Golfo do México (Estados 

Unidos e México) (Figura  14). 

 
Figura 14. Mapas de probabilidades posteriores gerados pela análise Geneland indicando que C. hippos está 

estruturada em dois clusters genéticos. Tons mais avermelhados indicam maior probabilidade de as amostras 

(pontos pretos) pertencerem àquela população ou cluster genético. Em (A) o gráfico das densidades das 

probabilidades obtidas para as possíveis K populações genéticas. (B) e (C) mostram as mais prováveis populações 

genéticas. Em (B) Cluster 1: Mar do Caribe (México, Belize e Colômbia) e Atlântico Sudoeste (Nordeste do Brasil 

e São Paulo); em (C) Cluster 2: Atlântico Norte Ocidental (Estados Unidos) e Golfo do México (Estados Unidos 

e México).  

A AMOVA considerando a hipótese nula de que não existe estruturação (todos os dados 

agrupados em um único grupo – Região Nordeste) identificou que, para os marcadores 

mitocondriais, a maior diferença está entre os grupos amostrais, apresentando um FST alto e 

significativo (COI = 0,94; RC = 0,75). Já pelos dados nucleares, a maior variação está dentro 

das populações, com um FST baixo e não significativo (FST = 0,005; Tabela 4). Considerando a 

identificação das duas linhagens mitocondriais, a AMOVA entre elas identificou que a maior 

diferença está entre grupos, com FST alto e significativo (COI = 0,97; RC = 0,85; Tabela 4). 

Considerando os sítios amostrais da Região Nordeste do Brasil, todos os valores de FST par-a-

par foram baixos e não significativos (Tabela 6, 7). Diante dos dados transoceânicos de COI, 

considerando as bacias oceânicas, valores de moderados a altos e significativos de FST foram 

encontrados entre o Mar do Caribe e Atlântico Norte (FST = 0,25) e entre Atlântico Sul e Norte 

(FST = 0,19) (Tabela 5). Entre as duas linhagens mitocondriais, tanto COI quanto a RC 

revelaram um FST par-a-par alto e significativo (COI= 0,96; RC= 0,84; Tabelas 5 e 6), bem 

como altas distâncias genéticas (COIGLOBAL = 2,07%; COIREGIONAL = 2,05%; RC = 29,6%). 

Testando os diferentes cenários com os dados transoceânicos, maiores valores de diferenciação 

genética entre grupos (FCT) foram encontrados considerando: Atlântico Norte + Golfo do 
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México/ Mar do Caribe + Atlântico Sudoeste (FCT= 0,22), similar ao encontrado para Atlântico 

Norte/ Golfo do México + Mar do Caribe + Atlântico Sudoeste (FCT= 0,20) (Apêndice B). 

Tabela 4. AMOVA para os marcadores Citocromo Oxidase Subunidade I (COI; mtDNA), Região Controle D-

loop (RC; mtDNA), e íntron 1 da proteína ribossomal S7 (1-S7; nuDNA) de C. hippos. 

 Grupos  Região Nordeste   Lin A/Lin B 

 

 

Fontes de 

variação 

(%) 

 

Entre grupos 

COI 

- 

 

RC 

- 

1-S7 

- 

COI 

96,47 

RC 

84,9 

Entre 

populações 

 

93,84 75,15 0,54 0,19 0,28 

Dentro de 

populações 

6,16 24,85 99,46 3,34 

 

14,82 

 

Índices de 

Fixação 

FSC 

 

- - - 0,055 0,018 

FST 

 

0,94* 0,75* 0,005 0,97* 0,85* 

FCT - - - 0,96* 0,84* 

(Lin= Linhagem) 

*valores significativos (p< 0,05). 

Tabela 5. FST par-a-par entre as bacias oceânicas e linhagens de C. hippos para o gene mitocondrial COI. 

Sítio 

amostral 

1 2 3 4 Lin A Lin B 

1 NA 

2 GM 

3 CS 

4 SA 

- 

0,014 

0,34* 

0,19* 

 

- 

0,22 

0,12 

 

 

- 

-0,02 

 

 

 

- 

  

Lin A 

Lin B 

    - 

0,94* 

 

- 

(NA = Atlântico Norte; GM = Golfo do México; CS = Mar do Caribe; SA = Atlântico Sul; Lin = Linhagem). 

*valores significativos (p< 0,05). 

Tabela 6. FST par-a-par entre os sítios amostrais e linhagens de C. hippos para a região controle d-loop (mtDNA). 

Sítio 

amostral 

1 2 3 4 5 Lin A Lin B 

1 RN 

2 PE 

3 AL 

- 

0,03 

-0,077 

 

- 

0,037 

 

 

- 

    

4 SE 

5 BA 

-0,045 

-0,037 

0,023 

-0,005 

-0,033 

-0,026 

- 

-0,016 

 

- 

  

Lin A 

Lin B 

     - 

0,84* 

 

- 

(RN = Rio Grande do Norte; PE = Pernambuco; AL= Alagoas; SE = Sergipe; BA = Bahia; Lin = Linhagem). 

*valores significativos (p< 0,05). 

 

Tabela 7. FST par-a-par entre os sítios amostrais de C. hippos para o íntron 1 da proteína ribossomal S7 (nuDNA). 

Sítio 

amostral 

1 2 3 4 5 

1 RN -     

2 PE 

3 AL 

4 SE 

0,007 

0,003 

-0,002 

- 

0,007 

0,004 

 

- 

-0,01 

 

 

- 
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5 BA 0,038 0,016 0,0005 0,012 - 

(RN = Rio Grande do Norte; PE = Pernambuco; AL = Alagoas; SE = Sergipe; BA = Bahia). 

*valores significativos (p< 0,05). 

 

Os testes de neutralidade apresentaram simultaneamente valores negativos e 

significativos apenas para as linhagens, diante os dois marcadores mitocondriais (Tabela 3). 

Para a análise de mismatch distributions, as linhagens mitocondriais apresentaram uma 

distribuição unimodal (COI e RC), assim como os dados regionais para o íntron 1-S7 (Apêndice 

C). Entretanto, os resultados regionais mitocondriais (COI e RC) indicam uma distribuição 

multimodal (Apêndice C). A análise dos desvios do tamanho populacional efetivos (BSP) 

ilustrou, para a abrangência regional, expansão populacional há cerca de 30 mil anos atrás para 

dados de COI, enquanto que a RC indica dois picos de expansão, há 500 mil e 100 mil anos 

atrás (Figura 15A, 15B). Quanto às linhagens, os dados COI indicam que a Linhagem A passou 

por um longo período de expansão no tamanho populacional há cerca de 12500 anos atrás 

(Figura 15C). Já a Linhagem B apresentou um tamanho populacional estável ao longo do tempo 

(Figura 15D). Os dados da região controle mostram que a Linhagem A passou por dois períodos 

de expansão populacional, similares aos dados regionais (Figura 15E), enquanto a Linhagem B 

passou por um período de expansão há cerca de 150 mil anos atrás (Figura 15F).  
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Figura 15. Bayesian Skyline Plot evidenciando o desvio histórico do tamanho populacional efetivo de C. hippos. 

No eixo x encontra-se o tempo em anos e no eixo y o tamanho populacional efetivo (Ne).  (A) COI –Região 

Nordeste; (B) RC – Região Nordeste; (C) COI – Linhagem A; (D) COI – Linhagem B; (E) RC –  Linhagem A; 

(F) RC – Linhagem B.  
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5 DISCUSSÃO 

5.1 ESTRUTURA POPULACIONAL TRANSOCEÂNICA E DIVERSIDADE 

GENÉTICA DE C. hippos  

 

A caracterização (estrutura e dinâmica) dos estoques pesqueiros vem sendo cada vez 

mais importante devido à intensificação da exploração, e os marcadores genéticos, 

especialmente os mitocondriais, estão sempre muito frequentes em tais abordagens (Cadrin, 

2020; da Cunha et al., 2020; Machado et al., 2020). Os resultados aqui obtidos para os dois 

marcadores mitocondriais ilustram que Caranx hippos encontra-se geneticamente estruturada 

em duas matrilinhagens, tanto na abordagem mais global (COI), quanto na região do Nordeste 

do Brasil (COI e RC). Os haplótipos detectados nessa região compreenderam quase a totalidade 

da matrilinhagem B, assim como quase metade da matrilinhagem A. Além disso, valores 

maiores e similares de diversidade nucleotídica foram encontrados no Mar do Caribe e 

Atlântico Sudoeste (π = 0,011; π = 0,009, respectivamente). Estudos moleculares em peixes 

recifais demonstraram, similarmente, um acúmulo maior de variação genética nestas regiões 

(Rocha et al., 2008; Pinheiro et al., 2018; Manel et al., 2020). Apesar da necessidade de uma 

amostragem mais representativa nas demais regiões, essa maior concentração da diversidade 

haplotípica e nucleotídica na região do Sudoeste do Brasil (Nordeste + São Paulo) e Mar do 

Caribe apoia a hipótese destas regiões como possíveis centros de dispersão da espécie para as 

demais localidades mais ao Norte.  

O padrão de estruturação obtido pelo BAPS para a abordagem global diante dos dados 

de COI apoiam tal hipótese, uma vez que os perfis genéticos dos C. hippos do Golfo do México 

e do Atlântico Norte apresentam-se erodidos geneticamente quando comparados ao perfil 

genético presente no Nordeste brasileiro. Além disso, os valores altos e significativos de FST 

par-a-par observados indicam que o fluxo gênico entre a população do Atlântico Norte e as do 

Mar do Caribe e Atlântico Sul vêm experimentando um regime de perda de conexão ao longo 

do tempo. A diferenciação entre estas regiões também foi reforçada pelo padrão marcante de 

divisão ilustrado pelo Geneland (k = 2). Apesar de haver correntes oceânicas que poderiam 

promover a conectividade entre estas regiões através do Golfo do México e Mar do Caribe 

(Corrente de Cayman, Yucatan e Loop), seus padrões de circulação são complexos e parece não 

haver um caminho direto entre elas (Labastida-Estrada et al., 2019). Além disso, como 

diferenças de temperatura e salinidade diferenciam estas bacias oceânicas, provavelmente a 

transição entre o clima tropical e temperado vem exercendo uma barreira gradual ao fluxo 
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gênico (Spalding et al., 2007) dos C. hippos do Atlântico Sul + Mar do Caribe daqueles mais 

ao Norte.  

Por outro lado, o compartilhamento de perfis genéticos e haplótipos entre as regiões do 

mar caribenho e Brasil é interessante, já que a descarga de água doce da Pluma Amazônica 

sobre o mar vem sendo considerada uma barreira bem conhecida para algumas espécies 

marinhas (Rocha, 2003; Floeter et al., 2008; Luiz et al., 2012; Jacobina et al., 2020). Todavia, 

a história de algumas espécies também têm sugerido a permeabilidade dessa barreira e a estreita 

coesão genético-evolutiva entre populações de ambos os lados da foz do Amazonas (Rodrigues 

et al., 2008; Piñeros & Gutierrez-Rodriguez, 2017; Liedke et al., 2020). O compartilhamento 

genético observado entre os C. hippos do Caribe e aqueles do Nordeste do Brasil reforça a 

permeabilidade da pluma do Amazonas. A ocorrência da espécie de 0-200 metros de 

profundidade, a existência de uma rica barreira de recifes de coral na boca do Rio Amazonas 

por volta de 100 metros de profundidade (Moura et al., 2016), a tolerância à grandes variações 

de salinidade, o comportamento migratório e alto período de duração larval (Smith-Vaniz et al., 

1990; McBride & McKeown, 2000), bem como a presença das correntes da Guiana, Norte do 

Brasil e Norte Equatorial (Putman et al., 2018) podem explicar a capacidade da espécie em 

permear ao longo da região da pluma do Amazonas, favorecendo o fluxo gênico entre tais 

províncias.  

Para todos os marcadores utilizados, foram encontrados níveis de diversidade genética 

moderados a altos, similares aos valores encontrados para outros carangídeos economicamente 

explorados como Lichia amia (Henriques et al., 2012), Seriola lalandi (Sepúlveda & González, 

2017), Trachurus picturatus (Moreira et al., 2019) e Atule mate (Mat Jaafar et al., 2020). Os 

níveis de diversidade observados no presente estudo sugerem um tamanho efetivo populacional 

(Ne) em C. hippos minimamente razoável na região estudada. Tamanhos efetivos consideráveis 

projetam o baixo efeito da deriva genética nas populações freando a probabilidade de gargalos 

genéticos (Silva et al., 2018). Além disso, esses parâmetros de diversidade e seus 

desdobramentos como mencionado, indicam alta persistência adaptativa (Faria et al., 2020). 

Portanto, tais evidências estão de acordo com o status de conservação de C. hippos como 

“Pouco Preocupante”, cujo tamanho populacional é considerado estável pela IUCN (Smith-

Vaniz et al., 2019).  

Espécies de peixes exploradas intensamente pela pesca normalmente apresentam índices 

de diversidade genética e de tamanho populacional efetivos mais baixos quando comparados 
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aos seus congêneres não explorados (Pinsky & Palumbi, 2014; Allendorf et al., 2014). Apesar 

de esses fatores de ameaça não terem sido identificados nos C. hippos aqui estudados, tais 

achados não podem ser interpretados como um sinal verde para a contínua exploração desta 

espécie. Estas populações continuam mais vulneráveis à perda de diversidade genética por 

pressão pesqueira a longo prazo, a partir da constante remoção de indivíduos das populações 

(da Silva et al., 2016). Além disso, existe uma tendência de menor diversidade genética em 

espécies exploradas que apresentam alguma subdivisão populacional (Pinsky & Palumbi, 

2014), o que é o caso de C. hippos. É importante ressaltar que os altos valores globais de 

diversidade genética podem estar relacionados à diferenciação genética existente.  

5.2 ESTRUTURA POPULACIONAL REGIONAL E HISTÓRIA DEMOGRÁFICA DE 

C. hippos 

 

Assim, como na abordagem global, C. hippos encontra-se geneticamente estruturada em 

duas matrilinhagens coexistentes no Nordeste do Brasil. No geral, os estudos mais recentes têm 

revelado, caso a caso, tanto estruturação, como também coesão populacional (Domingues et al., 

2018b; Moreira et al., 2019; Liedke et al., 2020; Mat Jaafar et al., 2020). Vários estudos têm 

portanto utilizado loci mitocondriais para sugerir diversidade críptica ou unidades 

evolutivamente significativas em espécies de peixes marinhos, inclusive no Atlântico Sudoeste 

(Machado et al., 2017a; Vicente et al., 2020; Jacobina et al., 2020). Ao se comparar todos os 

resultados dos loci mitocondriais obtidos no presente estudo com aqueles mencionados na 

literatura, a hipótese emergente seria a existência de uma clara diversidade críptica em C. 

hippos, tanto na abrangência regional como também naquela mais global incluindo, além do 

Atlântico Sudoeste, áreas Atlântico Norte, do Golfo do México e do Mar do Caribe.  

Reforçando esta idéia, a distância genética K2P de 29,6% entre os grupos ultrapassa a 

distância interespecífica calculada para membros da família Carangidae para a RC (2,7-11,7%; 

Arnaud et al., 1999), sendo também levemente superior ao valor de 2% sugerido por Hebert et 

al. (2003) para o COI (K2PGLOBAL= 2,07%; K2PREGIONAL= 2,05%). Porém, todas as análises 

aplicadas às sequências nucleares do íntron 1-S7 mostraram forte coesão genético-evolutiva na 

abordagem regional. O uso combinado de dados mitocondriais com aqueles do genoma nuclear 

já vem sendo recomendado, há um tempo razoável, para estudos que objetivam analisar a 

estrutura e a dinâmica das populações das espécies devido à ocorrência de padrões diferenciais 

de coalescência em ambos os genomas (Lee & Edwards, 2008; Zink & Barrowclough, 2008). 
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Assim, a estratégia aqui utilizada de uso combinado de dados mtDNA com os nuDNA vem de 

encontro à tal recomendação e aumenta a acurácia deste estudo.  

As incongruências nos padrões revelados por dados nucleares e mitocondriais podem 

refletir diferenças nos comportamentos das fêmeas e dos machos, especialmente no que se 

refere à maior ou menor vagilidade entre indivíduos de sexos diferentes, como já observado 

para outras espécies marinhas (Murray et al., 2017; Green et al., 2018; Day et al., 2019; 

Roycroft et al., 2019). Além dos aspectos que sustentam a hipótese de machos dispersores e 

fêmeas residentes como aqui proposto, é importante destacar que o xaréu C. hippos é conhecido 

por cumprir um ciclo reprodutivo anual com dois períodos de desova. Esse fenômeno foi 

descrito para populações do Mar do Caribe, sendo uma das desovas na estação seca (janeiro e 

fevereiro) e outra na estação chuvosa (junho e julho) (Posada & Sandoval, 2007). Espécies que 

apresentam múltiplas desovas tendem a apresentar uma maior variação na capacidade 

reprodutiva (Alfaro-Martínez et al., 2016), que podem ser refletidas em padrões genéticos. 

Considerando que os dados mitocondriais (COI) aqui obtidos na abordagem mais global 

recuperaram a divisão matrilinear, agrupando amostragens caribenhas com aquelas aqui  

obtidas, é possível sustentar a ideia da ocorrência das duas desovas também do Atlântico 

Sudoeste. Tais evidências portanto sugerem as matrilinhagens genéticas como resultado de duas 

coortes reprodutivas femininas de C. hippos em águas tropicais abaixo do equador. 

Corroborando esta hipótese, populações de C. hippos dos Estados Unidos, que cumprem o ciclo 

reprodutivo com apenas um período de desova não apresentaram subdivisão populacional para 

os dados aqui analisados (Smith-Vaniz et al., 2019). Modificações na temperatura e salinidade 

da água, como consequência de climatologia variável, são fatores bem conhecidos como 

reguladores de épocas reprodutivas em peixes (Kovach et al., 2010; Rosser, 2015; Lamichhaney 

et al., 2017; Firkus et al., 2018; Kerr et al., 2019; Condini et al., 2019; Berg et al., 2019; Rogers 

& Dogherty, 2019). Entretanto, nenhum cenário similar já foi documentado para outras espécies 

de carangídeos e, para que este fenômeno seja melhor compreendido, seriam necessárias 

amostragens sazonais durante os dois períodos climáticos, identificando machos, fêmeas e 

juvenis, por meio marcadores genômicos biparentais.  

A hipótese alternativa e mais parcimoniosa é que os padrões divergentes entre regiões 

mitocondriais e nucleares possam estar associados às diferenças nas taxas mutacionais destes 

marcadores, uma vez que o DNA nuclear coalesce até quatro vezes mais devagar que o DNA 

mitocondrial (Zink & Barrowclough, 2008; Toews & Brelsford, 2012). Como consequência, é 

natural que estas regiões respondam de forma diferencial aos eventos demográficos e 
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biogeográficos, refletindo aspectos complementares (Després, 2019). Os dados de demografia 

histórica (BSP) se ajustam aos períodos de influência das glaciações pleistocênicas na história 

demográfica da espécie. Há cerca de 30 mil anos atrás, os C. hippos do Nordeste do Brasil 

teriam passado por um evento de expansão populacional para dados de COI, durante o ciclo 

interglacial Riss-Wurm que antecedeu o Último Glacial Máximo (Last Glacial Maximum – 

LGM), e por dois para RC, também durante os períodos interglaciais (~ 500 mil anos atrás – 

Gunz-Mindel; ~100 mil anos atrás – Riss-Wurm) (Levin, 2009). O Pleistoceno foi um período 

marcado por flutuações na temperatura e nível do mar (Chappell & Shackleton, 1986; Adams 

et al., 1999; Reis et al., 2013), sendo associado a eventos de expansão e retração do tamanho 

populacional efetivo e diversificação de muitas espécies marinhas como em Pomatomus 

saltatrix (comunicação pessoal, Brito MCGQ), Megalobrama terminalis (Chen et al., 2020), 

Spondyliosoma cantharus (Neves et al., 2020), de modo que os resultados aqui encontrados 

reforçam esta influência. 

Durante os ciclos glaciais pleistocênicos, as populações podem ter sido fragmentadas 

em pequenos isolados, devido à retração e expansão no nível do mar e às oscilações de 

temperatura. Nestes períodos, o DNA mitocondrial pode ter sido capaz de acumular variação 

genética diferencial entre os pequenos isolados, enquanto o material nuclear teria retido a 

variação ancestral (Després, 2019). Entretanto, durante os ciclos interglaciais, com os aumentos 

do nível e da temperatura do mar, fenômenos de expansão populacional podem ter ocorrido e 

as populações, antes alopátricas, entraram em contato novamente. Este isolamento entre as 

matrilinhagens é reforçado pela profunda distância genética entre elas (COIREGIONAL= 2,05%; 

RC= 29,6%). Uma vez que o material mitocondrial não está sujeito à recombinação, retém as 

diferenças genéticas fixadas durante o isolamento (ciclos glaciais), enquanto o material nuclear 

recombina (Avise, 2000). Além disso, durante este período, houve uma redução significativa 

da área de cobertura estuarina (Dolby et al., 2020), ambientes essenciais durante os estágios 

iniciais do desenvolvimento de C. hippos. Alguns estudos evidenciam a diferenciação 

populacional associada diferentes refúgios estuarinos (ciclos glaciais) com posterior mistura de 

populações com o aumento da disponibilidade e expansão deste habitat (ciclos interglaciais), 

especialmente em regiões com plataforma continental estreita, como é o caso da costa brasileira  

(Dolby et al., 2016, 2018). Reforçando esta hipótese, a análise de distribuição mismatch, para 

ambos marcadores mitocondriais, refletiu um padrão multimodal, capaz de sugerir contato 

secundário recente entre as matrilinhagens outrora isoladas (Rogers & Harpending, 1992). 

Casos similares já foram identificados para outras espécies (Ravago‐Gotanco & Juinio‐Meñez, 
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2010; Perea et al., 2016; Ravago-Gotanco et al., 2018; Després, 2019; Hinojosa et al., 2019; 

Labrador et al., 2021), incluindo carangídeos (e.g.  2005; Seriola durmeli – Šegvić-Bubić et al., 

2016; Seriola rivoliana – Mendoza-Portillo et al., 2020). Este fenômeno pode, portanto, 

explicar a existência do padrão complexo de estruturação populacional em duas matrilinhagens 

ocorrendo em simpatria.  

A matrilinhagem A passou por um longo período de expansão populacional, durante o 

final do LGM (~12500 anos atrás) diante dos dados de COI. Esse sinal foi recuperado pelos 

dados da RC, com dois picos de expansão: um durante o ciclo interglacial Gunz-Mindel (~500 

mil anos atrás) e outro mais recente durante o ciclo interglacial Riss-Wurm (~100 mil anos 

atrás). A matrilinhagem B se manteve estável para os dados de COI, e passou por um uma 

expansão populacional durante o ciclo glacial Riss (~150 mil anos atrás) (Levin, 2009) diante 

dos dados da RC. A expansão populacional destas linhagens também foi reforçada pelos valores 

negativos e significativos dos testes de neutralidade Fs de Fu e D de Tajima. Com estes 

resultados, C. hippos reforça um cenário demográfico relacionado às glaciações pleistocênicas 

cada vez mais compartilhado entre espécies marinhas.  

5.3 IMPLICAÇÕES CONSERVACIONISTAS  

 

Informações acerca da estrutura e diversidade genética, bem como da biologia e 

ecologia, são cruciais para o delineamento e sucesso de planos de manejo (Frankham et al., 

2008). Caranx hippos, apesar do apelo econômico e ecológico, possui poucas informações 

acerca desses aspectos, além de não possuir planos de manejo específicos. Apesar de serem 

necessários dados acerca da dinâmica populacional da espécie, com base nos dados de COI, 

pôde-se identificar duas possíveis unidades de manejo. Estas unidades foram sustentadas pelos 

diferentes cenários testados pela AMOVA (FCT= 0,22), bem como pelas demais análises de 

estruturação populacional BAPS e Geneland.   

Para a população do Atlântico Norte, representada aqui pelos Estados Unidos, um grau 

acentuado de diferenciação foi encontrado. Os valores altos e significativos de FST par-a-par 

daquela região em relação às demais bacias oceânicas (Atlântico Sudoeste e Mar do Caribe), 

indica possível redução de fluxo gênico. Este achado sugere que essa população deva ser tratada 

como uma unidade de manejo diferente das demais, em conjunto com aquela do Golfo do 

México, com a qual formou um cluster genético único pelo Geneland (Cluster 2). 
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 A outra unidade de manejo seria equivalente aos C. hippos do Mar do Caribe (Colômbia 

e Belize) e aqueles do Atlântico Sudoeste (Brasil: Rio Grande do Norte, Pernambuco, Alagoas, 

Sergipe, Bahia e São Paulo). A coesão dessas populações em uma única unidade para fins 

conservacionistas se dá pela baixa e não significativa diferenciação genética entre elas, além do 

compartilhamento de haplótipos e de um perfil genético exclusivo (BAPS), formação de um 

único cluster genético pelo Geneland (Cluster 1) e mesmo padrão de estruturação populacional 

em duas matrilinhagens coexistentes. É importante ressaltar que, após uma melhor 

caracterização das duas linhagens que coocorrem nessas regiões, práticas de manejo distintas 

podem ser necessárias. 

Apesar de traços de contração no tamanho populacional não terem sido identificados, 

baixos níveis de diversidade genética para o marcador COI, mesmo com alto tamanho amostral, 

foram identificados para a matrilinhagem A, formada por todos os sítios amostrais analisados 

[Estados Unidos (Atlântico e Golfo do México), Caribe e Brasil]. Durante a época reprodutiva, 

C. hippos é muito vulnerável à captura de indivíduos que ainda não atingiram a maturidade 

sexual e, portanto, não contribuem para a próxima geração. Caiafa-Hernández et al. (2011), 

recomendaram que a pesca de xaréus seja focada em anzóis, a fim de capturar indivíduos 

maiores, e definiram um tamanho mínimo de captura de 64 cm (comprimento de garfo), o que 

evitaria a captura de indivíduos imaturos/juvenis. No Nordeste do Brasil, durante os anos de 

1998 a 2001, apesar de o tamanho médio pescado ter sido de 65,5 cm de comprimento, superior 

ao indicado por Caiafa-Hernández et al. (2011), indivíduos com cerca de 8,4 cm foram 

capturados (Nóbrega et al., 2009). Isto sugere que juvenis estão sendo capturados, o que pode 

inviabilizar a renovação das populações. Similarmente, foi identificado que grande parte dos 

peixes capturados no Caribe colombiano estavam sexualmente imaturos (Caiafa-Hernández et 

al., 2011; Altamar et al., 2015; Escobar et al., 2019). Esta pressão de captura sobre juvenis pode 

estar relacionada aos traços de baixa diversidade desta matrilinhagem. Isto reforça o apelo 

conservacionista para a espécie, indicando a necessidade da implementação de planos de 

manejo que impeçam a captura de juvenis.  

Quanto aos dados regionais (Nordeste do Brasil), menores índices de diversidade 

genética foram encontrados para as amostras do estado de Alagoas e Sergipe, em ambas as 

matrilinhagens. Estes valores são inferiores aos encontrados para outros carangídeos 

economicamente explorados (Henriques et al., 2012; Sepúlveda & González, 2017; Moreira et 

al., 2019; Mat Jaafar et al., 2020) e podem ser indicativos de tamanhos efetivos pequenos e 
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sobreexplotação do recurso. Estas localidades podem representar potenciais prioridades de 

conservação em planos de manejo futuros.  
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6 CONCLUSÃO 

 

As informações geradas a partir dos presentes dados evidenciam diferenciação genética 

profunda entre os C. hippos do Atlântico Norte e Mar do Caribe + Atlântico Sul, com possível 

ausência/redução de fluxo gênico perante os dados de FST. Esta diferenciação pode estar 

relacionada à transição climática entre as regiões. Além disso, a espécie encontra-se 

geneticamente estruturada em duas matrilinhagens coexistentes tanto na abordagem regional, 

quanto transoceânica (Nordeste do Brasil e Mar do Caribe). A história demográfica da espécie 

pode estar intimamente relacionada aos períodos glaciais e interglaciais pleistocênicos, com 

linhagens historicamente alopátricas com contato secundário contemporâneo, explicando a 

simpatria dos grupos. Apesar de traços de contrações populacionais não terem sido 

identificados, baixos níveis de diversidade genética foram encontrados para a matrilinhagem A 

perante dados de COI, representada por todas as bacias oceânicas estudadas, mesmo com um 

alto número amostral. Esta pode representar uma prioridade de conservação em planos de 

manejo futuros, havendo a necessidade de uma melhor caracterização da mesma. Em um âmbito 

mais global, duas unidades evolutivas preliminares podem ser consideradas para conservação 

a partir destes dados: (1) Atlântico Norte e Golfo do México e (2) Mar do Caribe e Atlântico 

Sul. Entretanto, para maior robustez no delineamento dos planos, na caracterização destes 

estoques e das matrilinhagens, é necessário uma amostragem mais significativa dos demais 

locais de ocorrência da espécie, incluindo aqueles não inseridos neste trabalho (Continente 

Africano). Além disso, novos marcadores devem ser incorporados às análises, como painéis de 

SNPs ou microssatélites, a fim de melhor entender a existência destas unidades como unidades 

de manejo distintas, bem como os processos que levaram ao seu estabelecimento. 
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APÊNDICE A – BANCO DE DADOS UTILIZADOS DE C. hippos 

 

Detalhamento das sequências de Caranx hippos utilizadas com suas coordenadas geográficas 

(latitude e longitude) utilizadas na análise Geneland, respectivos haplótipos e números de 

acesso do Genbank ou BOLD, quando disponível. 

Sítio de amostragem Bacia Lat/Long Haplótipo GenBank/BOLD 

Estados Unidos Atlântico Norte 

Ocidental 

39.621976      

-73.473230 

Hap1; Hap5 MG856682.1; 

MG856632.1; 

JN021293.1 

Estados Unidos 

(Alabama) 

Golfo do México 30.059157      

-86.488870 

Hap1 KF461147.1 

Estados Unidos 

(Flórida) 

Atlântico Norte 

Ocidental 

27.476700      

-80.298900 

Hap5 JQ842405.1 

Estados Unidos 

(Flórida) 

Atlântico Norte 

Ocidental 

27.048900      

-80.116800 

Hap6 JQ842406.1 

Estados Unidos 

(Flórida) 

Atlântico Norte 

Ocidental 

27.303000      

-80.253800 

Hap5 JQ842407.1 

Estados Unidos 

(Flórida) 

Atlântico Norte 

Ocidental 

27.476700       

-80.298900 

Hap1 JQ842408.1 

Estados Unidos 

(Virgínia) 

Atlântico Norte 

Ocidental 

37.154000      

-75.981000 

Hap1; Hap4; 

Hap5; 

MT456113.1; 

MT455916.1; 

MT456201.1; 

MT455545.1 

Estados Unidos 

(Virgínia) 

Atlântico Norte 

Ocidental 

36.827000      

-75.982000 

Hap7 MT456216.1 

Estados Unidos 

(Virgínia) 

Atlântico Norte 

Ocidental 

36.827000      

-75.982000 

Hap1 MT456087.1 

Estados Unidos 

(Virgínia) 

Atlântico Norte 

Ocidental 

37.166000      

-75.987000 

Hap7 MT455490.1 

Estados Unidos 

(Virgínia) 

Atlântico Norte 

Ocidental 

36.827000       

-75.982000 

Hap4 MT455298.1 

Estados Unidos 

(Virgínia) 

Atlântico Norte 

Ocidental 

37.154000      

-75.981000 

Hap1 MT455220.1 

Estados Unidos 

(Virgínia) 

Atlântico Norte 

Ocidental 

36.827000      

-75.982000 

Hap4 MT455216.1 

México  Golfo do México 18.110000      

-94.441000 

Hap5 HM379798.1 

México Mar das Caraíbas 21.185000      

-86.807000 

Hap8 MG837888.1 

México  Mar das Caraíbas 18.263000      

-87.794000 

Hap1 GU225561.1 
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México Mar das Caraíbas 18.849000       

-87.342000 

Hap2 KR086806.1 

México Golfo do México 19.358000      

-90.723000 

Hap5 MFIV316-10.COI-5P 

Belize Mar das Caraíbas 17.450000      

-88.116700 

Hap1 JQ841097.1 

Colômbia (Canõ del 

Oro) 

Mar das Caraíbas 10.337671      

-75.546262 

Hap1; Hap2 Comunicação pessoal 

(Escobar et al., 2019) 

Colômbia (Baru) Mar das Caraíbas 10.152113      

-75.694156 

Hap1-Hap4 Comunicação pessoal 

(Escobar et al., 2019) 

Brasil (Rio Grande do 

Norte) 

Atlântico Sul 

Ocidental 

-5.778203      

-35.187980 

Hap1; Hap2; 

Hap9; Hap10 

Presente trabalho 

Brasil (Pernambuco – 

Recife) 

Atlântico Sul 

Ocidental 

-8.083654      

-34.876821 

Hap1; Hap2; 

Hap4 

Presente trabalho 

Brasil (Pernambuco – 

Maracaípe) 

Atlântico Sul 

Ocidental 

-8.524936      

-35.006522 

Hap1; Hap2; 

Hap11-Hap17 

Presente trabalho 

Brasil (Alagoas) Atlântico Sul 

Ocidental 

-9.000000      

-34.590000 

Hap1; Hap2; 

Hap18 

Presente trabalho 

Brasil (Alagoas) Atlântico Sul 

Ocidental 

-9.000000      

-34.590000 

Hap1 KY402301.1-

KY402304.1 

Brasil (Sergipe) Atlântico Sul 

Ocidental 

-10.998730     

-37.041030 

Hap1; Hap2; 

Hap55; Hap10 

Presente trabalho 

Brasil (Bahia –
Salvador) 

Atlântico Sul 

Ocidental 

-13.018215     

-38.471057 

Hap1; Hap2; 

Hap4; Hap19; 

Hap20 

Presente trabalho 

Brasil (Bahia – Ilhéus) Atlântico Sul 

Ocidental 

-14.787821    

-39.026876 

Hap1; Hap2 Presente trabalho 

Brasil (São Paulo) Atlântico Sul 

Ocidental 

-23.506000    

-45.034000 

Hap1 JX124748.1 

Brasil (São Paulo) Atlântico Sul 

Ocidental 

-23.510000    

-45.030000 

Hap1 JN313783.1 

Brasil (São Paulo) Atlântico Sul 

Ocidental 

-23.506000    

-45.034000 

Hap1; Hap10 GU702371.1 - 

GU702372.1 

GU702374.1 

(Lat= Latitude; Long= Longitude) 

 

 

 



77 
 

APÊNDICE B– AMOVA TRANSOCEÂNICA DE COI de C. hippos 

 

Diferentes cenários da AMOVA para dados globais do marcador Citocromo Oxidase 

Subunidade I (COI; mtDNA) de C. hippos.  

Cenários Fonte de variação Porcentagem de 

Variação 

Índices de 

fixação 

 

Um grupo 

Entre Populações 

 

Dentro de Populações 

4,05 

 

95,95 

 

FST= 0,04 

 

 

 

1) Atlântico Norte 

2) Golfo do México 

3) Mar do Caribe 

4) Atlântico Sudoeste 

Entre Grupos 

 

Entre Populações 

dentro de Grupos 

 

Dentro de Populações  

13,52 

 

-2,88 

 

89,36 

FSC= -0,033 

 

FST= 0,11 

 

FCT= 0,13* 

 

 

 

 

 

1) Atlântico Norte + Golfo do México 

2) Mar do Caribe + Atlântico 

Sudoeste 

Entre Grupos 

 

Entre Populações 

dentro de grupos 

 

Dentro de Populações  

21,66 

 

-2,08 

 

80,42 

FSC= -0,027 

 

FST= 0,19 

 

FCT=0,22* 

 

 

 

 

 

1) Atlântico Norte 

2) Golfo do México + Mar do Caribe 

+ Atlântico Sudoeste 

Entre Grupos 

 

Entre Populações 

dentro de grupos 

 

Dentro de Populações  

20,2 

 

-1 

 

80,88 

FSC= -0,13 

 

FST= 0,19 

 

FCT= 0,20* 

 

 

 

*valores significativos (p<0,05). 
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APÊNDICE C – ANÁLISE DE DISTRIBUIÇÃO MISMATCH DE C. hippos 

 

Análise demográfica de distribuição Mismatch para dados globais (COI), regionais (RC e S7) 

e de cada linhagem mitocondrial de C. hippos. A linha sólida azul representa os valores 

observados nos presente dados (Obs); a linha vermelha representa as frequências esperadas sob 

o modelo Constant Population Size (Const.); a linha amarela representa as frequências 

esperadas sob o modelo Growth Decline (Gro.Dec). (a) Global — COI; (b) Nordeste — RC; 

(c) Nordeste — S7; (d)  Linhagem A  — COI; (e) Linhagem B — COI; (f) Linhagem A — RC; 

(g) Linhagem B — RC.  

 


